


a“ 
4 ff 


Ps 


HEREDITAS | 


GENETISET ARKIV 


UTGIVET AV MENDELSKA SALLSKAPET I LUND | 
Repaxtér: ROBERT LARSSON 








BAND I HAFT. 3 





LUND 1920 BERLINGSKA BOKTRYCKERIET 








HEREDITAS 






— a periodical for the publication of original research in heredity — is 
published by the Menpeuian Society in Lund. The contributions will be written 
in English, German or French. When necessary adequate illustrations, text 
figures or plates, will be provided. It is published in volumes of about 350 
pages each issued in three numbers. The volumes will appear annually so 
far as possible. 

Subscriptions may be sent to the undersigned. The subscription price 
for a volume — post free — is Twenty-five (25) swedish crowns (by today’s 
quotation = 4,85 Doll.). 

The first number of the second volume will appear in February 1921. 
ROBERT LARSSON, 


Editor »Hereditas». 
‘ Adelgatan 7, LUND, SWEDEN. 













REDAKTIONSKOMMITTE 


PROFESSOR, FIL. & MED. Dr. H. NILSSON-EHLE 
DocENT, MED. Dr. HERMAN LUNDBORG 
DoceENT, Fit. Dk. NILS HERIBERT-NILSSON 
AMANUENS, FIL. Lic. GUSTAV THULIN 














DIE BEDEUTUNG DER POLYMEREN 
FAK TOREN FUR DIE ZEICH- 
NUNG DER LEPIDOPTEREN 


VON HARRY FEDERLEY 
HELSINGFORS, FINLAND 





EINLEITUNG. 


D" Wiederentdeckung der mendelschen Regel beim Jahrhundert- 
wechsel bedeutete fiir die Vererbungsforschung einen Auf- 
schwung, von dem man sich vor wenigen Jahrzehnten kaum eine Vor- 
stellung hatte machen kénnen. Die Wissenschaft, die wir heute Ge- 
netik nennen, wurde erst jetzt ins Leben gerufen, denn vor diesem 
Zeitpunkt gab es tiberhaupt keine eigentliche Vererbungslehre in bio- 
logischem Sinne. 

War aber die Wiederentdeckung der mendelschen Regel fiir die 
allgemeine Biologie von grosser Bedeutung, so diirfte es kaum als eine 
Ubertreibung gestempelt werden kénnen zu behaupten, dass die acht 
Jahre spater gemachte Entdeckung der gleichsinnigen, poly- oder ho- 
momeren Faktoren fiir die experimentelle Vererbungslehre, insbeson- 
dere fiir den Mendelismus, eine mindestens gleich wichtige Errungen- 
schaft bedeutete. i 

Nitsson+EHLE und East legten durch ihre glanzenden Arbeijten den 
Grund zu der quantitativen Vererbungsforschung, und sie erdéffneten 
gleichzeitig hiermit ein weites Feld fiir Untersuchungen allgemein bio- 
logischer, speziell deszendenztheoretischer Art. Weiter sollten sie und 
ihre Nachfolger uns binnen kurzer Zeit der Lésung vieler aktueller 
Probleme naher bringen, wie z. B. der Frage von der scheinbar kon- 
stant-intermediaren Vererbung, dem Ratsel der verhaltnismassig schnell 
wirkenden Selektion, dem Problem der »Variabilitat» der Gene, um 
nur ein paar der wichtigsten zu nennen. 

Ich zage aber nicht die Vermutung auszusprechen, dass den poly- 
meren Faktoren eine weit gréssere Rolle bei der Vererbung zukommt 
als im allgemeinen angenommen wird. In der vorliegenden Abhand- 
lung ist es meine Absicht die grosse Bedeutung dieser Faktoren fiir 


die, bekanntlich, sehr »variablen» Zeichnungselemente der Schmetter- 
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lingsfligel in grésster Kiirze zu erértern. Den Ausgangspunkt bilden 
eigene experimentelle Arbeiten; auf der Basis der hierbei gewonnenen 
Resultate und einiger in der freien Natur gemachten Beobachtungen 
sollen sodann die von den Entomologen »Varietaten» und »Aberratio- 
nen» benannten Formen_ betrachtet werden. Im Anschluss hierzu 
werden noch einige dltere Untersuchungen experimenteller Art einer 
kritischen Besprechung unterworfen. 

Wie bekannt sind die Schmetterlinge sehr oft zur Lésung_bio- 
logischer Probleme herangezogen worden. Wir werden uns jedoch 
davon tiberzeugen kénnen, dass die Resultate zahlreicher solcher Unter- 
suchungen in der Beleuchtung der neuesten Errungenschaften der jetz- - 
igen genetischen Forschung einer Revision bediirfen, und dass ganz 
besonders die polymeren Faktoren, die, wie gesagt, viel 6fter vorkom- 
men, als man es zuerst nach ihrer Entdeckung zu wagen glaubte, uns 
dazu zwingen werden unsere Auffassung in mancher Hinsicht zu be- 
richtigen. 

Als ich meine eigenen Kreuzungsversuche anfing, war es gar nicht 
mit der Absicht das Vorkommen und die Wirkung der polymeren 
Faktoren zu studieren, aber wahrend des Fortganges der Experimente 
traten diese Faktoren immer mehr in den Vordergrund, -bis sie 
schliesslich den Hauptgegenstand der Untersuchung bildeten. 


SPEZIELLER UND BESCHREIBENDER TEIL. 
DAS VERSUCHSMATERIAL. 


Als Material fiir meine Kreuzungen benutzte ich in erster Linie 
einige Formen der europaischen Schmetterlingsart Spilosoma lubrici- 
peda L. und daneben die nahe verwandte Art Sp. menthastri Esp. Ich 
werde hier hauptsachlich die erstgenannte Formengruppe behandeln 
und nur ganz beilaufig einige Worte auf die Versuche mit menthastri 
spenden um zu zeigen, dass auch hier die Verhaltnisse ganz ahnlich 
liegen. 

Die Hauptform von Sp. lubricipeda kommt in Mitteleuropa fast 
iiberall haufig vor und wird noch, obgleich ziemlich selten, in den 
siidlichen Teilen von Schweden und Norwegen sowie in Siidostfinland 
gefunden. Das ¢ hat gelbe, fast orangefarbige Fliigel, die einige 
wenige schwarze Fleckchen besitzen; das @ ist viel blasser, fast elfen- 
beinfarbig mit a4hnlichen schwarzen Flecken, die vielleicht etwas klei- 
ner und ein wenig sparlicher sind. Der Kérper ist bei beiden Ge- 
schlechtern gelb mit Reihen von schwarzen Flecken. (Fig. 2). 
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Auf den Inseln der Nordsee, ganz besonders auf Helgoland, und 
an den Kiisten dieses Meeres kommt eine eigentiimliche Form unserer 
Art vor, die als ab. zatima Cr. beschrieben worden ist. Bei dieser 
sind die Fliigel mit Ausnahme der Fliigelrippen und eines kleinen 
Feldes auf den Vorderfliigeln tief schwarz gefarbt; auch Thorax und 
Abdomen sind grésstenteils geschwarzt. (Fig. 1, das zweite Paar 


von oben). 
Ausser der Form zatima fliegt in demselben Verbreitungsgebiet 
— wo ilibrigens die Hauptform auch nicht fehlt — noch ein dritter 


Typus, der eine Zwischenform zwischen den beiden soeben beschriebe- 
nen bildet und deshalb unter den Lepidopterologen unter dem _ be- 
zeichnenden Namen intermedia Standf. bekannt ist. Dieser Zwischen- 
typus zeichnet sich dadurch aus, dass er nur einen schwarzen Aussen- 
rand an den Vorderfliigeln besitzt, wahrend der tibrige Teil des Flii- 
gels die gelbe Farbe beibehalten hat. Die Hinterfliigel sind zwar 
iiberwiegend schwarz, wie bei zatima, aber machen dennoch einen weit 
helleren Eindruck, weil die gelben Rippen meistens schirfer hervor- 
treten, und die Behaarung an der Fliigelwurzel, sowie auch diese selbst, 
gelb ist. Der Kérper ist in der Regel nur wenig geschwarzt. (Fig. 3, 


die mittleren Falter). 


Sowohl bei zatima als bei intermedia scheint das g eine starkere 
Neigung zum Schwarzwerden zu zeigen als das 2. 

Mein Material erhielt ich durch einen deutschen Entomologen, 
der mir ein Eigelege sandte mit der Angabe, es stammte von einem 
lubr-2, das von einem zat-¢ begattet worden war. Die Zucht des Ge- 
leges, das ganz deutlich von einem einzigen ¢ abgelegt war, bewies 
indessen, dass die Eltern nicht die angegebenen gewesen waren. 


ALTERE UNTERSUCHUNGEN. 


Die drei Haupttypen lubr, int und zat sind schon 6fter von nam- 
haften Entomologen gekreuzt und geziichtet worden, sogar mit der 
Absicht die Vererbungsverhaltnisse in der Formengruppe kennen zu 
lernen. Die Zuchten scheinen jedoch ohne die nétigen Vorsichtsmass- 
regeln vorgenommen worden zu sein, und die Resultate miissen des- 
halb in vererbungstheoretischer Hinsicht als unzuverlassig angesehen 
werden. Fasste man sie als exakt und ausschlaggebend auf, so wiirde 
aus ihnen keine Regel fiir die Vererbung ausfindig gemacht werden 
kénnen, sondern die drei Formen kénnten ganz regellos aus einander 
hervorgehen. Dies ist nun durchaus nicht der Fall, wie meine Kreuz- 
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ungsresultate unzweideutig beweisen. Die Individuen der verschiedé- 
nen Zuchten der Entomologen sind offenbar vermischt worden; nur 
auf solche Weise kénnen die héchst iiberraschenden Resultate erklart 
werden. Wie leicht eine Raupe bei grossen Zuchten aus einer Kultur 
in eine andere heriibergebracht wird, davon habe ich mich bei meinen 
ersten eigenen Zuchten tiberzeugen kénnen. Nur durch ganz _ be- 
sondere Genauigkeit und grésste Sorgfalt bei der Fiitterung ist es 
mdoglich solche Fehlerquellen zu vermeiden, und dennoch werden von 
Zeit zu Zeit vereinzelte fremde Einwanderer entdeckt werden. Erst 
in den letzten Jahren ist es mir gelungen die Zuchten vollstandig rein 
zu halten. 

Eine andere Ursache der sehr verschiedenen Angaben und Zucht- 
resultate der Entomologen liegt in der Schwierigkeit die drei Formen 
gegen einander abzugrenzen. In der Regel ist es zwar eine sehr ein- 
fache Aufgabe. Wahrend meiner Arbeit mit diesen Formen, habe 
ich jedoch solche Biotypen kennen gelernt, von denen niemand ohne 
weiteres sagen k6énnte, ob sie zu dem Formenkreis zat oder int zu 
ziehen sind. Unter gewissen Umstanden k6énnen die zat-Falter sehr 
viel heller sein als die stark verdunkelten int-Typen. (Vgl. Fig. 1 
und 3!) Auch in diesem Fall iberzeugt sich der Genetiker sehr bald 
davon, dass der Phanotypus uns vollstindig im Stich lasst, wenn es 
gilt den Biotypus zu bestimmen. Ja, in unserem Falle betriigt er uns 
sogar arg. Kennt man dagegen die Vorfahren und die Geschwister 
des zu bestimmenden Individuums, so wird die Determination in der 
Regel keine Schwierigkeiten bieten. Man behalt aber dabei in erster 
Linie den Genotypus im Gesicht und vernachliissigt den Phanotypus. 

Die unter einander sehr verschiedenen Biotypen von int sind in 
der Regel leichter von den lubr- als von den zat-Typen zu unterschei- 
den. Einige von den int-Biotypen sind jedoch so hell, dass man den 
lebendigen, ruhenden Falter leicht mit einem lubr-Individuum ver- 
wechselt. Die Hinterfliigel von int tragen dennoch immer wenigstens 
einige gréssere schwarze Flecke, wodurch die gespannten int-Falter 
leicht erkennbar sind. (Vgl. Fig. 3). 

Unter den Genetikern, die sich mit unseren Versuchstieren be- 
schaftigt haben, méchte ich in erster Linie BATESON nennen. Schon 
1897 — also vor der Wiederentdeckung der mendelschen Regel — sind 
ihm die eigenartigen Vererbungsverhiiltnisse innerhalb der lubr-int-zat- 
Gruppe aufgefallen. In seinem idéreichen Buche »Problems of Genet- 
ics» hat er das Thema wieder behandelt und spricht hier die Vermutung 
aus, dass die dunklen Formen von lubr durch eine progressive An- 
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haufung von Faktoren zustande gekommen sind. Wie meine Kreuz- 
ungsversuche beweisen ‘hat sich diese sozusagen intuitive Voraussa- 
gung im grossen ganzen als richtig erwiesen. 

BowaTer (1914) bringt in seiner Ubersicht der Vererbung des 
Melanismus bei den Lepidopteren vier vorziigliche Abbildungen unserer 
Falter, und spricht auf Grund der von Harrison gemachten Expe- 
rimente die Ansicht aus, dass die Dominanz keine vollstandige ist und 
dass durch fortgesetzte Selektion »pure strains of the melanic forms» 
erhalten werden kénnen. Diese Formen sollen grésser und kraftiger 
als der Haupttypus sein. 


EIGENE EXPERIMENTE. 


Meine Versuchstiere stammen alle in letzter Hand von einem ein- 
zigen Eigelege, dessen Eltern mir, wie gesagt, unbekannt sind. Das 
Resultat der ersten Zucht, No. 245, geht aus der Tabelle 1 hervor. Ein 
Blick auf die Zahlen bringt uns sofort die Auffassung bei, dass es sich 
um eine F’,-Generation handelt und dass die int-Falter heterozygotisch 
sind. Zwar zeigen die fiir int und lubr gefundenen Zahlen eine Ab- 
weichung, die unbedeutend grésser als der mittlere Fehler ist. Die 
Unterschiede sind jedoch so klein, dass man sie kaum zu beriicksich- 
tigen braucht. Wir stellen also die Arbeitshypothese auf, dass der 
Melanismus durch einen Faktor Z hervorgerufen wird und dass dieser 
in homozygotischem Zustande die ab. zatima, in heterozygotischem 
dagegen die ab. intermedia verursacht. Die Erbformeln der drei For- 
men waren somit: 


zatima ZZ 

intermedia Zz 

lubricipeda zz 

Zur Bestitigung dieser Hypothese wurden mit den Geschwistern 
der Zucht 245 die in der Tabelle 2 verzeichneten Kreuzungen gemacht. 

Wie zu erwarten war, ergaben die beiden lubr-Falter der Zucht 
No. 264 lauter lubr-Individuen. Das einzige int-Stiick, das ich aus 
Pflichtgefiih] in der Fabelle aufgenommen habe, ist namlich ganz un- 
zweifelhaft eine Verunreinigung. Dies geht schon dadurch hervor, 
dass das int-Individuum weit spiter als die lubr-Falter ausschliipfte. 
Ich habe seitdem eine grosse Anzahl lubr X lubr-Zuchten gehabt, die 
alle rein waren. 

Auch die Paarung der beiden zat-Falter, Z. No. 262, resultierte in 
einer Nachkommenschaft von lauter zat-Individuen.. Dasselbe ist 
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ebenso der Fall in allen meinen iibrigen zahlreichen zat < zat-Zuchten 
gewesen. < 

Die dritte Kreuzung, die eine uniforme Nachkommenschaft hatte, 
war No. 261, lubr X zat. Sie ergab 92 einander in hohem Grade 4hn- 
liche int-Falter. 

Die Riickkreuzungen von int mit sowohl zat als lubr fielen im 
Ganzen zu Gunsten unserer Hypothese aus. Zwar tiberragen die Ab- 
weichungen der totalen Anzahl von Individuen der Kreuzungen int < 
zat und vice versa nicht unwesentlich die mittleren Fehler. Eine Prii- 
fung der einzelnen Zuchten ergibt jedoch, dass die grésste Zucht No. 
260 die idealen Zahlen aufweist, wogegen die kleineren, und ganz 
besonders No. 267 — die kleinste ein sehr wenig befriedigendes 
Resultat darbieten. — Die beiden Riickkreuzungen mit der rezessiven 
lubr, Nris 265 und 266, erfiillen sogar sehr hohe Anforderungen. 

Es gelang mir nur eine einzige int < int-Kreuzung zu erzielen, 
die gerade die Spaltung 1: 2:1 zeigen sollte. Diese Zucht No. 263 
kann leider nicht als befriedigend bezeichnet werden. Die lubr-Indi- 
viduen sind zu zahlreich, die zat dagegen zu gering an der Zahl. 

Spiater habe ich ganz besonders gerade int X int-Kreuzungen an- 
gestellt und bei diesen sehr oft ideale Zahlenverhaltnisse erhalten. 

Ich méchte in dieser vorliufigen Mitteilung meine mehr als 200 
zihlenden Kreuzungen nicht tabellarisch darstellen, geschweige denn 
zahlenkritisch behandeln. Ich werde mich damit begniigen zu ver- 
sichern, dass alle meine Versuche die soeben aufgestellte Hypo- 
these bestatigen. Der zatima-Charakter wird also von einem einfachen 
Faktor Z hervorgerufen, der sich nach den mendelschen Regeln 
vererbt und unvollstandige Dominanz zeigt. 





Ich komme jetzt zu dem Hauptthema meiner Abhandlung, den 
polymeren Taktoren. 

Schon bei der Zucht 245 fiel es mir auf, dass die int-Falter, also 
die Heterozygoten, ziemlich variabel waren. Es wurde und wird wohl 
auch jetzt noch allgemein angesehen, dass die Dominanz bei den In- 
sekten recht wechselnd ist. Unter dem Einfluss dieses Vorurteils 
erklarte ich mir anfangs die verschiedenen int-Typen als das Resultat 
ausserer Einfliisse. Der Verdacht, dass wir es mit verschiedenen Bio- 
typen zu tun hatten, liess mich dennoch nicht in Ruhe, und ich be- 
schloss die Frage experimentell anzugreifen. Es gliickte mir zwei 
ziemlich helle Exemplare der Zucht No. 245 zu paaren. Das Resultat, 
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TABELLE 1. 


Ausgangszucht. 




































































| | | Totale 
No Kreuzung zal int lubr | penne 
| 
245 2X2 16 27 49 62 | 
Pro 4 1,032 1,742 | 1,228 | 4 | 
Abweichung + 0,032 — 0,258 | -L 0,226 | - 
Mittl. Fehler + 0,220 + 0,254 | .+ 0,220 i= | 
TABELLE 2. 
Kreuzungen verschiedener F,-Tiere. 
j | | os 
| : 3 Totale 
, No Kreuzung zat int | lubr aatate. | 
: 
264 lubr X lubr — 1 | 52 53 
262 zat X zal 78 -— | — | 78 
, 261 lubr X zat — 92 | — | 92 
259 int X zal 16 29 | _ 45 
260 int X zal 38 38 | _ 76 
267 zat int 7 14 — 21 
Zusammen 61 81 _ 142 
Pro 4 1,718 2,282 — 4 
Abweichung — 0,282 + 0,282 | - — 
Mittl. Fehler + 0,168 + 0,168 | ee ee 
265 lubr X int — 25 | 24 49 
266 lubr X int — 30 | 37 67 
Zusammen — 55 61 116 
Pro 4 aa 1,897 2,103 | 4 
Abweichung —_ — 0,103 + 0,103 | a 
_ Mittl. Fehler os + 0,186 +0186 | — 
263 int X int 9 25 17 51 
j Pro 4 0,706 1,961 1,333 4 
| |  Abweichung — 0,294 — 0,039 + 0,333 = 
| Mittl, Fehler + 0,243 + 0,280 + 0,243 sok 
die Zucht No. 263, ergab iiberwiegend helle int-Falter. Ausserdem 








dieren und zu berichtigen. 


kamen in der Zucht 3 helle zat-92 vor, die ich damals als dunkle int- 
Exemplare in meinen Protokollen buchte. (Da das Experimentieren mit 
Schmetterlingen den grossen Vorteil bietet, dass alle Versuchstiere auf- 
bewahrt werden kénnen, so hat man die Méglichkeit seine Protokolle 
auf Grund einer erneuerten Untersuchung der Versuchstiere zu revi- 


Erst waihrend der Arbeit lernt man sein 
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Versuchsmaterial kennen und kann also in unserem Fall seine spater 
gemachten Erfahrungen auch fiir die alteren Versuchsreihen verwer- 
ten). Leider gelang es mir nicht zwei sehr helle int-Tiere der Zucht 263 
zur Paarung zu bringen. Der Paarungstrieb ist namlich bei der 
Gattung Spilosoma nicht sehr stark entwickelt und scheint ausserdem 
in hohem Grade von Ausseren Einfliissen abhangig zu sein. Dagegen 
erhielt ich Nachkommenschaft von Verbindungen zwischen ziemlich 
hellen Faltern untereinander und von solchen zwischen hellen int- 
Tieren und lubr- oder zat-Individuen. In der Nachkommenschaft 
solcher Verbindungen trat nun in der Regel eine geringere oder 
groéssere Anzahl heller Formen auf. Der Prozent der hellen Tiere 
war in den verschiedenen Zuchten ein sehr verschiedener, und der 
Typus der hellen Individuen wechselte auch. Paarungen zweier 
dunkler int-Formen konnten auch vereinzelte helle Typen ergeben. 
Andererseits erhielt ich bei mehreren Kreuzungen von lubr X zat 
und vice versa, wie in der Zucht 261, wieder lauter int-Falter von 
einem einheitlichen dunklen int-Typus. 

Die ersten Versuche, das Vorkommen von besonderen Intensitats- 
faktoren festzustellen, hatten also kein befriedigendes Resultat ergeben. 
Mehrere Zuchten liessen mich dennoch vermuten, dass die Ausdehnung 
der schwarzen Zeichnung von einer Anzahl sogenannter modifizie- 
render Faktoren abhiangig ist, mit anderen Worten, dass der Faktor Z 
in seiner Wirkung von einer Reihe anderer Faktoren beeinflusst wird. 
Erst durch fortgesetzte Selektion der hellen Tiere, d. h. durch sukzes- 
sive Anhaiufung solcher modifizierender Faktoren, sollten ganz helle 
Individuen erhalten werden. 

Anfangs arbeitete ich fast ausschliesslich mit hellen int-Faltern, 
weil bei diesen die Unterschiede am deutlichsten hervortraten. 
Wahrend dieser Arbeit wurde meine Aufmerksamkeit immer mehr 
und mehr auf die zat- und lubr-Typen gerichtet. Es erwies sich 
dabei, dass auch unter diesen zahlreiche Biotypen von sehr verschic- 
dener Ausdehnung des schwarzen Pigments vorkommen. So waren 
z. B. in einer Zucht, die von zwei extrem hellen int-Biotypen ab- 
stammte, auch alle lubr- sowie simtliche zat-Exemplare dusserst hell. 
Umgekehrt kamen in Zuchten, wo die int-Falter dunkel waren, mei- 
stens auch nur dunkle lubr- und zat-Formen vor. Zwar gab es auch 
Zuchten, in denen alle Uberginge von den dunkelsten zu den aller- 
hellsten Typen gefunden werden .konnten. Erst nach ‘mehrjahriger 
Auswahl in der positiven oder negativen Richtung war es méglich 
einigermassen einheitliche helle resp. dunkle Zuchten zu erhalten. 
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Und erst in diesen waren die verschiedenen Biotypen von lubr und zal 
so charakteristisch, dass sie auffielen. 

Selbstverstandlich wurden die in bezug auf Z, resp. z, homozy- 
gotischen Falterformen sofort nach der Entdeckung, dass die Wirkung 
der modifizierenden Faktoren auch bei ihnen sichtbar ist, in den 



















ee Fig. 1. Eine Serie zatima-Falter ZZ, links 9, rechts o, die 
. Wirkung der polymeren Faktoren demonstrierend. 





Selektionsexperimenten mit eingezogen. Die Arbeit mit ihnen erwies 

; sich — wie es ja vorauszusehen war — viel dankbarer. Ganz beson- 

ders die zat-Falter liessen sich verhiltnismassig leicht in so _helle . 
Formen umwandeln, dass ihre Vorderfliigel fast ganz weiss waren 

und die Hinterfliigel nur Spuren der schwarzen Zeichnung aufwiesen. : 
(Fig. 1). Ejiner, der die Formen nicht selber geziichtet hat, wiirde 
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diese extrem hellen zat-Stiicke unmdglich als zu der zat-Gruppe ge- 
hérend auffassen. Die durch fortgesetzte Auswahl erhaltenen dunklen 
Biotypen von zat sind zwar im Vergleich mit den zat-Individuen der 
Ausgangszucht auch sehr stark pigmentiert, aber hier hért die Wirkung 
der Selektion sehr schnell auf. Selbstverstandlich bieten die lubr-In- 


EE 





Fig. 2. Eine Serie lubricipeda-Falter zz, die Wirkung der 
polymeren Faktoren demonstrierend. Bei den hellsten 
rechts stehenden Faltern, den do’, schimmert 
die Zeichnung der Unterseite durch. 


dividuen nicht dieselbe Méglichkeit zur Veranderung. Die schwarzen 
Zeichnungselemente sind bei ihnen zu einigen wenigen, kleinen Punk- 
ten eingeschrankt. Trotzdem kommen auch unter ihnen fast ein- 
farbige Biotypen vor, die nur. noch einen einzigen schwarzen Fleck 
am Vorderrande der Vorderfliigel besitzen, sonst aber einfarbig gelbe 
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Fliigel haben. (Fig. 2, das unterste Paar). Bei den dunkelsten 
Stiicken sind die Flecke dagegen zahlreich und bilden Querlinien tiber 
die Vorderfliigel. 

Die Figuren 1—3 zeigen uns Serien von solchen zat-, lubr- und 
int-Biotypen und iiberzeugen besser als jede lange Beschreibung, was 








Fig. 3. Eine Serie intermedia-Falter Zz, die Wirkung 
der polymeren Faktoren demonstrierend. 


bei fortgesetzter Selektion mit diesen Arten zu erreichen ist. 

Wie soll nun die sehr schnelle und kriaftige Wirkung der Selek- 
tion erklart werden? 

Ich stelle mir die Verhiltnisse folgendermassen vor: es gibt eine 
Reihe von polymeren Faktoren, die die Wirkung des Faktors Z, resp. 
z, beeinflussen, und zwar so, dass sie in dominant homozygotischem 
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Zustande die Wirkung von Z, resp. z, in hohem Grade verstdrken, als 
rezessiv dagegen keinen nennenswerten Einfluss austiben. In hetero- 
zygotischem Zustande ist thre Wirkung vermutlich eine schwdchere. 

Es gibt verschiedene Méglichkeiten die Richtigkeit der Hypothese 
von dem Vorkommen solcher modifizierender Faktoren zu prifen. 
Unter diesen méchte ich hier einige erwaihnen, die bei meinen Expe- 
rimenten zur Verwendung kamen. 

l:o. Eine Paarung von zwei fast einfarbig gelben lubr-Biotypen, 
wie: die beiden untersten der Fig. 2,-muss lauter einfarbige lubr- 
Falter ergeben. Diesen Fall habe ich in einer Zucht von 54 Individuen 
festgestellt. ' 

2:0. Eine Paarung von zwei dunklen, mit einer Querreihe von 
Flecken versehenen lubr-Biotypen, wie die beiden obersten Falter der 
Fig. 2, soll eine einheitliche den Eltern ahnliche F,-Generation ergeben. 
Diese Paarung habe ich 4 Mal ausgefiihrt, und in allen vier Zuchten 
das theoretisch zu erwartende Resultat erhalten. 

3:0. Die Kretizung zwischen einem extrem dunklen lubr-Falter 
mit einer deutlichen Querreihe schwarzer Punkte und einem hellen, 
einfarbigen lubr-Typus muss in einer einheitlichen F,-Generation re- 
sultieren, in der alle Individuen einem Zwischentypus angehéren. Von 
dieser Kombination liegt nur eine Zucht vor, die jedoch alle Anfor- 
derungen erfiillte. 

4:0. Bei der Paarung zweier Zwischentypen von lubr also der 
F,-Individuen von der unter 3:0 erwahnten Kreuzung — ist die Spal- 
tung zu erwarten. Nach den Regeln. fiir die Verteilung der gleich- 
sinnigen Faktoren muss die F.-Generation so ausfallen, dass die iiber- 
wiegende Mehrzahl der Individuen dem Zwischentypus angehért, dass 
daneben aber auch cinzelne dunkle und helle Stiicke sowie Uberginge 
vorkommen. Dies trifft nun tatsachlich ein, wie ich an zwei verhalt- 
nismassig grossen Zuchten sehr schén habe feststellen kénnen. Die 
in der Fig. 2 abgebildeten Falter gehéren z. B. mit Ausnahme des 
obersten Paares und des hellsten Mannchens derselben Zucht an. 

* Ganz ahnlich miissen natiirlich Parallelversuche mit den ent- 
sprechenden zat-Biotypen ausfallen. Bis jetzt ist es mir nicht médglich 
gewesen die verschiedenen Kombinationen mit zat ebenso vollstandig 
durchzufiihren wie mit lubr. Die allerhellsten zat-Falter sind namlich 
wenig lebenskraftig und demzufolge nicht leicht zur Paarung zu 
bringen. Und wenn es gelingt, so sind die abgelegten Eier nur in 
geringer Anzahl entwicklungsfahig oder die Raupen entwickeln sich 
schlecht und sterben. Folgende Kreuzungen sind mir gelungen; sie 
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bestatigten in jeder Hinsicht die Richtigkeit der aufgestellten 
Hypothese. 

5:0. Zwei dunkle zat-Biotypen, mit einander gepaart, ergeben 
lauter dunkle zat-Biotypen. 

6:0. Zwei extrem helle zat-Biotypen ziichten fast rein; es kOnnen 
jedoch vereinzelte Zwischentypen unter den hellen auftreten. Dunkle 
dagegen niemals. 

7:0. Die Kreuzung zwischen einem dunklen und einem hellen 
zat-Individuum resultiert in einer mehrenteils einférmigen F,-Genera- 
tion, deren Individuen dem dunklen Elterntypus naher stehen. 

8:0. Die Kreuzung von zat-F,-Individuen, die von einer Ver- 
bindung eines extrem dunklen zat-Biotypus mit einem extrem hellen 
abstammen, miissen, ganz wie dies bei der entsprechenden lubr-Kreu- 
zung der Fall war, die charakteristische Aufspaltung zeigen. Eine ty- 
pische Zucht dieser Art besitze ich nicht, dagegen verfiige ich tiber 
zahlreiche Zuchten, die das Resultat von Verbindungen verschieden- 
artiger zat-Zwischenformen sind. Das sehr variable Aussehen dieser 
F.,-Individuen gestattet schon die Schlussfolgerung, dass eine F,-Gene- 
ration nach zwei in verschiedener Richtung extremeren Falter das 
theoretisch erwartete Resultat liefern wiirde. 

Auch die Kreuzungen zwischen den verschiedenen Biotypen von 
zat und denjenigen von lubr bieten vieles von Interesse. 

9:0. Ein helles lubr-Individuum mit einem hellen zat-Exemplar 
gekreuzt gibt eine sehr einfOrmige F,-Generation, die aus lauter hellen 
int-Biotypen besteht. 

10:0. Ein dunkles lubr-Individuum mit einem gleichfalls dunklen 
zat-Exemplar gekreuzt gibt lauter dunkle int-Biotypen, die alle unter 
einander sehr ahnlich sind. 

Die beiden zuletzt erwahnten Kombinationen gehéren zu den 
haufigeren in meinen Versuchsreihen, und die Resultate sind immer 
die vorausgesehenen gewesen. 

11:0. Kreuzungen zwischen einem dunklen zat-Biotypus und 
einem hellen lubr-Biotypus oder umgekehrt, einem hellen zat- und 
einem dunklen lubr-Biotypus ergeben int-Biotypen, die in bezug auf 
die Verbreitung des schwarzen Pigments eine Mittelstellung einnehmen. 
Auch solche Kreuzungen habe ich in grosser Anzahl gemacht, und 
auch hierbei die erwarteten Resultate erzielt. Selbstverstandlich ist 
die F,-Generation nicht immer ganz einférmig gewesen, sondern es ist 
auch vorgekommen, dass in diesen Zuchten vereinzelte von dem 
Haupttypus abweichende Falter ausgeschliipft sind. Die Homogenitat 
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der F,-Generation ist natiirlich von dem Grade der Homozygotie der 
Eltern in bezug auf die polymeren Faktoren abhangig. In meinen 
Versuchen hat es sich im allgemeinen gezeigt, dass je extremer die 
Eltern sind, um so homogener ist die F,-Generation. Diese Erfahrung 


bestatigt sehr schén die Hypothese von den polymeren Faktoren, denn 


Fig. 4. Oben das Elternpaar, ZZ x zz, die beide Mittelty- 
pen darstellen, also in bezug auf die polymeren Fak- 
toren mehr oder weniger heterozygotisch sind. 

Die 8 abgebildeten F:-99 zeigen aus diesem 
Grunde eine deutliche Spaltung. 


es liegt in der Natur der Sache, dass die reinste Homozygotie bei den 
am langsten der Selektion unterworfenen und demzufolge extremsten 
Biotypen zu finden ist. 

Ganz im Gegensatz zu dem eben erwahnten Fall muss sich natiir- 
lich die Buntheit der F,-Generation von int-Faltern steigern, wenn die 
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Heterozygotie der Eltern in bezug auf.die polymeren Faktoren zu- 
nimmt. Das Resultat einer Kreuzung zweier solcher heterozygotischer 
Falter ist in der Fig. 4 abgebildet. Die beiden Eltern zat und lubr 
gehéren zu den mittleren Typen ihrer resp. Formenreihen, und es war 
also vorauszusehen, dass die polymeren Faktoren, wenigstens zum Teil, 
in heterozygotischem Zustande vorhanden sein wiirden. Dass dies tat- 
sichlich der Fall war, beweisen die acht abgebildeten int-Weibchen. 
Jedes von diesen vertritt seinen eigenen Typus in bezug auf die Ver- 
breitung des schwarzen Pignients und ist vermutlich auch als eigener 
Biotypus aufzufassen. 

Auf die gréssten Schwierigkeiten st6sst man natiirlich bei den 
Versuchen die polymeren Faktoren der verschiedenen int-Formen zu 
analysieren. Infolge der Spaltung in bezug auf den Z-Faktor fallt die 
F,-Generation sehr bunt aus, und die Ubersichtlichkeit der Verteilung 
der polymeren Faktoren bei den zat-, int- und lubr-Biotypen wird hier- 
durch weniger klar. Da aber andererseits der Z-Faktor im heterozy- 
gotischen Zustande in seiner Wirkung von den polymeren Faktoren 
am meisten beeinflusst wird, so tragen gerade die int-Individuen diese 
Faktoren phanotypisch am deutlichsten zur Schau. Aus diesem Grunde 
wurde, wie gesagt, das Vorkommen von gleichsinnigen Faktoren bei 
der untersuchten Faltergruppe zuerst an den int-Biotypen entdeckt, 
und diese bildeten aus dem Grunde das Ausgangsmaterial fiir die Ver- 
erbungsanalyse sowohl wie fiir die Selektionsversuche. Es liegt des- 
halb auch eine sehr grosse Anzahl von Kreuzungen zwischen ver- 
schiedenen int-Biotypen vor. Ich méchte dennoch nicht die Einzel- 
heiten dieser Kreuzungsresultate diskutieren, sondern nur kurz einige 
Haupttypen erwahnen. 

12:0. Extrem helle int-Biotypen unter einander gepaart miissen 
lauter helle zat-, int- und lubr-Biotypen ergeben. 

13:0. Extrem dunkle int-Biotypen unter einander gepaart miissen 
lauter dunkle zat-, int- und lubr-Biotypen geben. 

_ Das theoretisch zu erwartende Resultat dieser beiden Kombina- 
tionen wird ausnahmslos erhalten. 

14:0. Die Kreuzung von einem sehr hellen int-Individuum mit 
einem sehr dunklen miisste zat-, int- und lubr-Biotypen geben, die alle 
von einem Mitteltypus sind. 

15:0. Zwei int-Individuen, die beide einem Mitteltypus angeho- 
ren, miissten zusammen eine dusserst bunte F.-Generation liefern, in 
welcher alle tiberhaupt méglichen Kombinationen der ganzen Falter- 
gruppe vertreten sein miissten. 
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In den beiden letzten Fallen stimmen die gefundenen Resultate 
nicht so gut mit den theoretisch berechneten iiberein wie in den 
vorigen. 

Was zunichst den unter 14 erwihnten Fall betrifft, so besitze ich 
Zuchten, in denen der dunkle Biotypus von mehr dominierender Art 
zu sein scheint, aber auch solche, wo das Verhalten das umgekehrte 
ist, indem fast alle F,-Individuen dem _ hellen Typus angehéren. 
Schliesslich k6nnen noch unter iiberwiegend dunklen F,-Individuen 
auch vereinzelte helle auftreten, oder umgekehrt einzelne dunkle unter 
einer Mehrzahl heller. Aber auch diese scheinbaren Wiederspriiche 
gegen die Hypothese kénnen erklirt werden. Eine solche Erklarung 
setzt jedoch eine etwas eingehendere Kenntnis der Wirkung der poly- 
meren Faktoren voraus. 

Ich habe mich bis jetzt iiber die Natur der zu analysierenden po- 
lymeren Faktoren tiberhaupt nicht geiussert. Schon die Tatsache, dass 
ich den von PLaTe eingefiihrten und, wie es mir scheint, sehr bezeich- 
nenden Terminus »homomere Faktoren» ganz vermieden habe, weil 
ich ihn nur fiir gewisse Spezialfalle von Polymerie reservieren méchte, 
deutet darauf hin, dass ich die in Rede stehenden Faktoren nicht als 
unter einander identisch, d. h. ganz gleich und kumulativ wirkend, 
betrachte. Meine Auffassung in diesem Punkt fusst auf Beobachtungen 
an einem grossen Material von sowohl int- als zat-Individuen. Die 
lubr-Falter mit ihren sparlichen schwarzen Piinktchen eignen sich 
weniger gut fiir solche Studien. Ein Vergleich ganz besonders der 
int-Falter in den verschiedenen Zuchten lasst einen sehr bald zu der 
Uberzeugung kommen, dass es, ganz abgesehen von dem Grade der 
Verdunkelung, sehr verschiedene Typen der Verbreitung des schwarzen 
Pigments gibt. So ist, um nur einige Beispiele zu nennen, bei einem 
Typus von int der schwarze Aussenrand der Vorderfliigel ganz gleich 
breit und nach innen von einer gleichmassig gebogenen Linie begrenzt. 
Bei einem anderen Typus erstreckt sich die schwarze Pigmentierung 
nur die Rippen entlang ein Stiick gegen die Fliigelwurzel, wodurch 
die Grenze zwischen dem hellen Wurzelfelde und der dunklen Margi- 
nalbinde von einer Zickzacklinie gebildet wird. Bei zat finden wir 
zwei vollstindig parallele Typen zu den eben bei int beschriebenen. 
(Vgl. Fig. 5). Diese zwei Typen kommen in einigen Zuchten ganz 
rein vor, und alles spricht dafiir, dass sie nicht nur phanotypisch, 
sondern auch genotypisch verschieden sind. Dass dieser genotypische 
Unterschied auf die polymeren Faktoren zuriickzufiihren ist, scheint 
mir ganz deutlich. Ein weiterer Unterschied, der offenbar geno- 
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typisch bedingt ist, ist die Farbe der Fligelfranzen bei den zat-Bio- 
typen. Es gibt ziemlich dunkle zat-Formen mit hellen Franzen, z. B. 
das zweite 2 von oben der Fig. 5, und recht helle mit dunklen, das 
vierte 2 von oben der Fig. 5. Die Starke der Verdunkelung des Kér- 
pers halt auch nicht immer gleichen Schritt mit derjenigen der Fligel. 





Fig. 5. Verschiedene Typen von zatima. Man _ beachte 
die innere Grenzlinie der Saumbinde der Vorderfliigel und 
die Farbe der Fligelfranzen! 


Offenbar sind hier gleichfalls verschieden wirkende Faktoren mit im 
Spiele. Man k6énnte also zaghaft sein, ob tiberhaupt das Reden von 
polymeren Faktoren hier auf dem Platz ist. Solange jedoch die Ana- 
lyse nicht weiter vorgeschritten, und wir also nur wissen, dass eine 
Anzahl Faktoren zu finden ist, denen allen gemeinsam ist, dass sie 


die Entwicklung des schwarzen Pigments iiberhaupt und ganz be- 
Hereditas I. 17 
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sonders das vom Z-Faktor hervorgerufene bef6rdern, so scheint mir 
der Terminus polymere Faktoren berechtigt. 

AREND L. und A. C. HaGepoorn wollen zwar den Terminus poly- 
mere Faktoren vollstandig aus der exakten Vererbungslehre verban- 
nen, weil er ganz und gar kiinstlich ist. Die beiden Forscher haben 
zweifelsohne recht, wenn sie behaupten, dass kein fundamentaler Un- 
terschied zwischen den polymeren und den iibrigen Genen eigentlich 
existiert. Von der Natur der Gene wissen wir ja tiberhaupt nichts. 
Nur die Art und Weise ihrer Wirkung ist uns bekannt, und gerade 
in dieser sind die polymeren Faktoren charakteristisch. Aber auch 
hier ist es unméglich eine scharfe Grenze zu ziehen. Wenn ich trotz- 
dem von polymeren Faktoren rede und schreibe, so ist es weil der 
menschliche Verstand eine gewisse Schwiche fiir die Einteilung seines 
Wissens in Kategorien hat. Wir Biologen operieren ja fortwéhrend 
mit den systematischen Kategorien Art und Gattung, obgleich wir 
uns bewusst sind, dass es sich um lauter kiinstliche Begriffe handelt. 
Und wenn wir einen Astronomen vom Sonnenauf- und -Untergang 
sprechen héren, so brauchen wir aus diesem Grunde in ihm keinen 
Gegner der Lehre von Kopernikus zu sehen. So médge man mich ent- 
schuldigen, wenn ich an dem von LANG geschaffenen Terminus fest- 
halte. weil er mir praktisch erscheint, und ich tiberzeugt bin von den 
Kollegen verstanden zu werden. — In diesem Zusammenhange mdochte 
ich auch einige Worte von den Termini modifizierende Faktoren und 
Modifikationsfaktoren dussern. Beide scheinen mir nicht gliicklich 
gewahlt, da man in grossen Kreisen von Genetikern unter Modifika- 
tion eine rein phanotypische Verschiebung versteht, die also nichts mit 
einer Veranderung der genotypischen Konstitution zu tun hat. Die 
betreffenden Termini haben sich dennoch schon ziemlich allgemein in 
der Litteratur eingebiirgert, weshalb ich es lieber vorziehe sie zu be- 
nutzen als neue zu schaffen. Es gibt wahrhaftig schon gentigend 
zahlreiche Termini in der Genetik. 

Kehren wir jetzt zu den unter 14:0 und 15:0 behandelten Kreu- 
zungen und ihren wechselnden Resultaten zuriick, so werden wir dem 
Verstindnis der zunichst befremdenden Spaltungen naher gebracht. 
Wir stellen uns beispielsweise vor, dass wir es mit drei Faktoren A, B 
und C zu tun haben, die alle die Wirkung des Z-Faktors verstarken. 
Ein Falter von der Formel ZZAABBCC wire also der dunkleste zat- 
Biotypus, wahrend ein Individuum ZZaabbcc ein fast weisses Tier 
wire. Der Mitteltypus von zat hatte die Formel ZZAaBbCc, Setzen 
wir weiter voraus, dass A eine Verbreiterung des schwarzen Fligel- 
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saumes hervorruft, die sich ganz besonders an den Fliigelrippen kund 
gibt, so dass die Zickzack-Begrenzung entsteht, dass wiederum B auch 
eine Verstarkung der Melaninstoffbildung verursacht, die jedoch in einer 
gleichmassig geschehenden  Verbreiterung der schwarzen Saumbinde 
resultiert, und dass schliesslich C die Wirkung von B im allgemeinen 
verstirkt und ganz speziell zur Verdunkelung der Fliigelfranzen bei- 
trigt, so wird es ohne weiteres klar, dass die Zwischenformen von sehr 
verschiedener genotypischer Konstitution sein kénnen, und dass dem- 
zufolge die Kreuzungsresultate auch verschieden ausfallen miissen. 
Eine Verbindung.ZzAABbcc X ZzAAbbCc muss ein anderes -Zuchtre- 
sultat ergeben als beispielsweise eine Kreuzung ZzaaBBCc X ZzAAbbCc. 
Die anfangs etwas verwirrenden Spaltungen unter 14 und 15 brauchen 
also unsere Hypothese nicht hinfallig zu machen. 

Die hier angefiihrten Erbformeln und Kreuzungsbeispiele treten 
durchaus nicht mit dem Anspruch einer Arbeitshypothese auf. Ich 
habe zwar meine Aufmerksamkeit seit einigen Jahren auf die soeben 
erwaihnten phanotypischen Unterschiede gerichtet gehabt und bin be- 
miiht gewesen mit Hilfe von Kreuzungsversuchen diese auf genoty- 
pische Verschiedenheiten zuriickzufiihren. Die bis jetzt erzielten Re- 
sultate sind nicht gerade ermunternd gewesen, und ich fange an da- 
ran zu zweifeln, dass es je gelingen wird die Analyse durchzufiihren. 
Alle vollstandig durchgeftihrten Analysen von gleichsinnigen Faktoren 
sind bekanntlich bei Pflanzen mit Selbstbefruchtung ausgefiihrt wor- 
den. Die an Tieren in dieser Richtung gemachten Versuche sind mei- 
stens schon im Anfang gescheitert, und es ist nicht einmal mdglich 
gewesen die Anzahl der Faktoren, geschweige denn feinere Unter- 
schiede in ihrer Wirkungsweise festzustellen. Hoffnungsvoll in dieser 
Beziehung bin ich, wie gesagt, auch nicht. Die gewonnenen Resultate 
sind aber schon an und fiir sich von der Bedeutung, dass sie auch 
in ihrer jetzigen mangelhaften Form verdienen konnten in einer vor- 
laufigen Mitteilung zur Offentlichkeit gebracht zu werden. 

Obgleich man keine Mittel hat, eine durch Selbstbefruchtung er- 
zielte F,-Generation zu erhalten, so gibt es dennoch eine Moglichkeit 
die genotypische Konstitution der verschiedenen Phanotypen zu prii- 
fen. Dieselbe ist uns in der Neigung der Schmetterlingsmannchen, die 
Kopula mit mehreren Weibchen nacheinander einzugehen, gegeben. 
Diese Methode habe ich in einigen besonders schwierigen Fallen 
benutzt. 

Unter den drei untersuchten Formen sind zweifelsohne die lubr- 
Biotypen einander am ahnlichsten. Zwar scheinen mir die Beweise 
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dafiir, dass auch hier die polymeren Faktoren eine wichtige Rolle spie- 
len, geniigend, wenn es aber gilt den Genotypus nach dem Phanotypus 
zu beurteilen, so steht man in den nicht extremen Fallen unschliissig. 
Kreuzt man phanotypisch verschiedene lubr-Weibchen mit demselben 
int-Mannchen, so ist einem hierin ein Mittel in die Hand gegeben den 








Fig. 6. Kreuzung eines hellen lubr-Q:s mit einem hellen 
int-o. Oben das Elternpaar. Von der Nachkommenschaft 
sind 2 lubr- und 2 int-Paare abgebildet. Vgl. Fig. 7. 


Genotypus der beiden lubr-99 im Vergleich mit einander kennen zu 
lernen. Da das Mannchen in beiden Kreuzungen dasselbe ist, so miis- 
sen Unterschiede in den Kreuzungsresultaten — unter der Voraussetz- 
ung, dass die Nachkommenschaft eine geniigend individuenreiche ist 
— auf genotypische Unterschiede der Weibchen zuriickgefiihrt werden. 
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Einen solchen Versuch zeigen uns sehr schén die Figuren 6 und 7. 
Es handelt sich hier um zwei lubr-Weibchen — das eine ziemlich hell, 
das andere ziemlich dunkel — die mit demselben sehr hellen int- 
Mannchen gekreuzt worden sind. Die ganz verschiedene Nachkom- 
menschaft der beiden Verbindungen desselben Mannchens beweisen 








Fig. 7. Kreuzung eines dunkleren Jubr-Q:s mit dem in 

der Fig. 6 abgebildeten int-o. Oben das Elternpaar, 

Von der Nachkommenschaft sind 2 lubr- und 2 intf-Paare 
abgebildet. Vgl. Fig. 6. 


deutlich und klar, dass die beiden lubr-?Q genotypisch verschieden 
sind und dass die modifizierenden Faktoren auch bei lubr-Biotypen 
wirksam sind und von lubr-Faltern auf int-Individuen tibertragen 


werden k6nnen. 
Ahnliche Versuche kann man natiirlich auch mit verschiedenen 
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zat- und int-Biotypen unternehmen, und ich habe es auch getan. Ich 
werde sie hier nicht beschreiben, sondern nur erwahnen, dass sie alle 
die Hypothese von den polymeren Faktoren sehr sch6n illustrieren. 

Die Resultate meiner Kreuzungsanalyse sind also kurz zusammen- 
gefasst folgende: 

Die grosse Mannigfaltigkeit von Biotypen innerhalb der Formen- 
gruppe Spilosoma lubricipeda-intermedia-zatima ist verursacht: 

1:0. Durch einen Faktor Z, der die Entwicklung von schwarzem 
Pigment in hohem Grade beférdert, in homozygotischem Zustande sehr 
viel krdftiger als in heterozygotischem. 

2:0. Durch eine Anzahl polymerer Faktoren, die auf den Faktor 
Z, resp. z, modifizierend einwirken, und zwar so, dass Individuen 
von der Formel Zz besonders stark, solche von der Formel ZZ etwas 
weniger stark und solche von der Formel zz verhdltnismdssig schwach 
beeinflusst werden. Es ist bis jetzt nicht mdglich gewesen die Anzahl 
dieser Faktoren festzustellen. Als homomer kénnen sie nicht bezeich- 
net werden, denn sie sind in ihrer Wirkung offenbar etwas verschie- 
den. Gemeinsam fiir alle ist, dass sie die Verbreitung des schwarzen 
Pigments sozusagen kontrollieren. 


Meine Versuche haben sich nicht nur zu der soeben behandelten 
Formengruppe eingeschrankt. Wie schon erwahnt wurde, ist eine 
naheverwandte Art Spilosoma menthastri Esp. auch Gegenstand mei- 
ner Untersuchungen gewesen. Diese Art ist weiss mit einer Anzahl 
kleiner, schwarzer Flecke auf den Fliigeln. Die-Flecke kénnen sehr 
zahlreich und in Querreihen geordnet sein; sie kénnen jedoch auch 
volistandig fehlen. Zwischen diesen beiden Extremen kommen alle 
Zwischenstufen vor, und unter diesen sind die intermediéren Typen 
die haufigsten. 

Meine Kreuzungen zwischen verschiedenen Biotypen dieser Art 
sind vorlaufig nicht gross an der Zahl. Die Art gedeiht nicht ebenso 
gut wie lubricipeda, — wenigstens ‘habe ich wahrend verschiedener 
Jahre mit meinen Zuchten keine guten Resultate gehabt, und mehrere 
Kulturen sind vollstaéndig zu Grunde gegangen. Soviel habe ich den- 
noch aus den Zuchten schliessen k6nnen, dass die Anzahl der schwar- 
zen Flecke nicht in erster Linie von dusseren Einfliissen verursacht 
wird, sondern genotypisch bedingt ist. Zuchtwahlversuche sind auch 
hier wirksam. Ich besitze Falter, die fast einfarbig weiss sind mit 
ganz geringen Spuren einiger weniger Piinktchen. Auf Grund meiner 
Erfahrungen bei den Kreuzungen von den lubr-Biotypen scheint es 
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mir nicht zu kiihn anzunehmen, dass auch bei menthastri die Zahl 
‘der schwarzen Flecke durch die Wirkung von polymeren Faktoren ge- 
regelt wird. Vererbungsanalytische Versuche sind im Gange und wer- 
den hoffentlich Klarheit bringen. , 


Eine dritte Art, mit der ich in der letzten Zeit experimentiert 
habe, ist Cerura furcula Cl. Die Versuche beziehen sich sowohl auf 
die Grundfarbe, die in allen Schattierungen von weiss zu grauschwarz 
vorkommt, als auf die Form der Mittelbinde, die meistens ein gleich 
breites Band bildet, in seltenen Fallen jedoch schmal und unter- 
brochen ist, ja sogar nur aus einem kleinen dreieckigen Fleck am 
Vorderrande bestehen kann, wie bei der nahestehenden, in Asien und 
Nord-Afrika vorkommenden Art C. interrupta Chr. Hier sind die Ver- 
suche noch in ihrem ersten Anfange, aber auch in diesem Falle 
sprechen die bisherigen Erfahrungen fiir das Vorkommen von poly- 
meren Faktoren. 


Schliesslich méchte ich noch einige Versuche erwahnen, die so 
weit in der Zeit zuriick liegen, dass sie vor meiner Bekanntschaft mit 
der mendelschen Regel gemacht wurden. Da ich die Protokolle und 
zum Teil auch die Schmetterlinge selbst aufbewahrt habe, sind die 
Resultate jedoch noch gut verwertbar. 

Der erste Versuch gilt der Art Leucodonta bicoloria Schiff. und 
ihren Aberrationen albida B. und unicolora (Men.) Motsch. (Fig. 8). 
Die Grundfarbe der Fliigel aller drei Formen ist schneeweiss. Die 
Hauptform hat eine aus gr6ésseren, schwarzen Flecken bestehende 
innere Querlinie und eine aussere solche, die nur durch winzige 
schwarze Piinktchen angedeutet ist. Nach aussen ist die innere Quer- 
linie von gelben Flecken eingefasst, die ganz besonders gut am Hin- 
terrande des Fliigels entwickelt sind. Der oberste Falter der Figur 
8 stellt einen Typus dar, der als bicoloria bezeichnet werden muss, 
jedoch bei weitem nicht so viel schwarze und gelbe Zeichnungselemente 
besitzt wie die in Mitteleuropa fliegenden Tiere. Bei albida ist die 
Zeichnung bis auf unbedeutende Spuren verschwunden, und bei uni- 
colora fehlt sie — wie der Namen an die Hand gibt — vollstindig. 
Unicolora ist sogar als selbstandige Art aufgefasst worden. Wie die 
Figur 8 zeigt, kommen alle Ubergange zwischen den drei Formen vor, 
und es wird in jedem einzelnen Fall nicht méglich sein zu entscheiden, 
zu welcher Form ein Individuum gezogen werden soll. 

Wahrend des Sommers 1903 hatte ich Gelegenheit 27 Exemplare 
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dieser Art am Ladoga-See zu fangen, wo sie haufig im Mai und Juni 
flog. Von diesen waren 24 Mannchen und gehorten fast alle der 
Form albida an, wahrend einzelne Stiicke, wie die drei Weibchen, am 
nachsten als unicolora betrachtet werden mussten. Da ich ausser den 
gefangenen Exemplaren noch zahlreiche andere in der Natur beob- 
achtete, die alle den Formen 
albida oder unicolora angehdér- 
ten, so glaube ich versichern zu 
k6nnen, dass die Hauptform zu 
dieser Zeit in der betreffenden 
Gegend iiberhaupt nicht vor- 
kam. Die typische  bicoloria 
scheint auch sonst in Finland 
eine grosse Seltenheit zu sein. 
Erst in letzter Zeit sind verein- 
zelte Exemplare gefunden wor- 
den, wogegen die beiden Aber- 
rationen eine ziemlich grosse 
Verbreitung haben. Sie sind 
jedoch iiberall nur sparlich ge- 
funden worden. 
Zwei von den unicolora-Q? 
legten Eier ab, aus denen ich 
durch Zucht eine Anzahl Pup- 
pen erhielt. Unter dem Ein- 
fluss der damaligen, in der ex- 
perimentellen Lepidopterologie 
herrschenden, lamarckistischen 
Forschungsrichtung, die _ be- 
strebt war die Verschiedenhei- 
Fig. 8. Eine Serie Leucodonta bicoloria- ten in der Fliigelzeichnung auf 
albida-unicolora-Falter. die Wirkung dusserer Faktoren, 

speziell Temperatureinfliisse, 

zuriickzufiihren, hatte auch ich den Wunsch einen Beitrag zu dieser 
Forschung zu liefern. Temperaturexperimente mit Puppen waren da- 
mals héchste Mode, und da ich vermutete, dass die zeichnungslosen 
Formen von _ bicoloria ein Produkt des nordischen Klimas waren, 
schien es wiinschenswert die Vermutung durch Versuche zu _verifi- 
zieren. Die Resultate sind von mir 1905 ver6ffentlicht; ich médchte 
sie hier nicht wiederholen. Sie waren naémlich ganz und gar 
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negativ. Offenbar hatte die Temperatur keinen Anteil an der 
Entstehung der zeichnungslosen Formen, jedenfalls nicht wihrend 
der Entwicklung der Fliigelzeichnung in der Puppe. Die Resul- 
tate sind aber in anderer Hinsicht von Interesse. In allen Versuchen 
entwickelten sich alle drei Formen neben einander, und dazu noch alle 
Ubergiinge von bicoloria iiber albida bis unicolora. Fig. 8 zeigt uns 
einige dieser Typen. Die im Ganzen 32 Exemplare verteilen sich nach 
meinen im Jahre 1904 gefiihrten Protokollen folgendermassen: 


8 unicolora 

4 albida-unicolora 
6 albida 

6 albida-bicoloria 
8 bicoloria. 


Die beiden unicolora-Q2, die wohl mit allergrésster Wahrschein- 
lichkeit von albida-3f befruchtet worden waren, ergaben also einige 
Falter, die der Hauptform nahe kamen. Wie diese Tatsache zu deuten 
ist, darauf komme ich bei der Erérterung der Aberrationen 
zurtick. 


Die zweite Art, mit der ich in den ersten Jahren dieses Jahr- 
hunderts arbeitete, war Arctia caja L. Diese Art gehért zu den for- 
menreichsten unter den Lepidopteren. Da die Formen durch zahl- 
reiche Ubergiinge mit einander verbunden sind, haben sie das Interesse 
der Systematiker nicht fesseln kénnen. Dagegen sind sie nicht selten 
Gegenstand experimenteller Untersuchungen gewesen und ihre grosse 
»Variabilitét» ist von deszendenztheoretischem Standpunkte behandelt 
worden. (SMOLIAN, 1913). Untersuchungen, bei denen vererbungs- 
theoretische Gesichtspunkte die leitenden gewesen waren, sind mir 
nicht bekannt. Auch meine Versuche wurden seiner Zeit in der Ab- 
sicht vorgenommen durch zielbewusste Selektion neue Rassen zu 
schaffen. Leider sind meine Protokolle unvollstaéndig, sie geben den- 
noch einen geniigenden Fingerzeig fiir die Deutung der Resultate. Die 
moderne Interpretation wurde natiirlich erst méglich nach den Er- 
fahrungen, die ich bei den nach einem ganz anderen Programm aus- 
gefiihrten Spilosoma-Kreuzungen gemacht hatte. 

Arctia caja ist auch in Finland als eine sehr »variable» Art be- 
kannt. Fig. 9 gibt oben zwei Mannchen wieder, das eine sehr dunkel, 
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Fig. 9. Arctia caja L. Oben zwei Freiland- 
ood, das helle am Ladoga See, Jaakkima, 
das dunkle bei Uleaborg erbeutet. Die 4 99 
stammen alle aus einer Zucht und zeigen, 
dass Geschwister sehr verschiedenen Biotypen 
angehoren kénnen. Vgl. den Text S. 246. 








bei Uleaborg als Raupe ge- 
sammelt, das andere ganz hell, 
am Ladoga-See gefangen. Es 
scheint, als ob die in den 
nordlichen Teilen des Landes 
vorkommenden Tiere im allge- 
meinen dunkler waren als die 
in den siidlichen Provinzen er- 
beuteten. In derselben Zucht 
kénnen jedoch auch dunkle 
und helle Falter gemischt mit 
einander vorkommen. Die vier 
unteren Exemplare der Fig. 9 
stammen aus derselben Zucht 
und zeigen, wie gross die Dif- 
ferenzen sein k6énnen. Das 
dunkelste Stiick stammt zwar 
aus einem Kalte-Versuch, was, 
wie ich spater zeigen werde, 
jedoch von geringer oder gar 
keiner Bedeutung gewesen ist. 
Dunkle Eltern geben in der 
Regel dunkle Nachkommen- 
schaft, helle dagegen mei- 
stens helle. Aber, wie ge- 
sagt, die Tiere einer Zucht 
kénnen auch einen sehr bun- 
ten Eindruck machen. Also 
wiederum ein Fingerzeig, dass 
wir es mit genotypisch ver- 
schiedenen Individuen zu tun 
haben, und dass die Ver- 
schiedenheit auf polymere 
Faktoren zuriickzufiihren ist. 
In anderem Zusammenhang 
werde ich noch auf die 
Temperaturexperimente zur 
Erklarung der grossen Ver- 
anderlichkeit dieser Art zu- 
ruckkommen. 
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THEORETISCHE VERWERTUNG DER ERZIELTEN 
RESULTATE. 


DIE ABERRATIONEN UND VARIETATEN IN GENETISCHER 
BELEUCHTUNG. 


Der grosse Formenreichtum der Lepidopteren hat diese nicht nur 
fir Sammler sondern auch fiir Deszendenztheoretiker begehrt ge- 
macht. Es ist unendlich viel tiber die Phylogenie der Familien so- 
wohl als der einzelnen Arten spekuliert worden. Auch die systema- 
tischen Gréssen geringerer Valenz, die unter den Lepidopterologen 
als »Varietaéten» und »Aberrationen» bekannten, von der sogenannten 
Hauptart abweichenden Formen, sind 6fter Gegenstand recht einge- 
.hender Untersuchungen gewesen, bei denen die Frage von den Ur- 
sachen ihrer Entstehung nicht selten sehr stark in den Vordergrund 
trat. Meistens suchte man die Ursachen in dusseren Einfliissen, 
und in der Tat erwiesen sich die Schmetterlingspuppen in ihrem 
sensiblen Stadium als sehr empfindlich sowohl fiir mechanische, 
chemische als ganz besonders thermische Reize. Ich _ bezweifle 
durchaus nicht, dass viele in der Natur gefundene sowie beim 
Experiment erhaltene Formen nur als Modifikationen aufzufassen 
sind. Ich habe mehrmals selber Gelegenheit gehabt festzustellen, 
wie, hochgradig modifizierbar viele Arten sind, aber ich bin 
auch davon iiberzeugt, dass ein nicht ganz geringer Teil der 
Formen, die als Temperaturaberrationen aufgefasst worden sind, 
ihre Entstehung nicht dem thermischen Reiz, sondern einer seltenen 
Kombination von Genen zu verdanken hat. Die Temperatur-Ex- 
perimenie sind zweifelsohne von grossem Interesse gewesen, ihre Be- 
deutung liegt jedoch nicht auf deszendenztheoretischem und auch 
nicht auf vererbungstheoretischem Gebiete, sondern ist als eine rein 
physiologische zu betrachten. Auf ihren viel umstrittenen Wert fiir die 
Frage von der »Vererbung erworbener Eigenschaften» komme ich 
kiinftighin zuriick. 

Aber nicht nur durch reizphysiologische Experimente hat man 
versucht das Riatsel von der Entstehung der aberrativen Formen zu 
lésen. Man ist daneben bemiiht gewesen durch Kreuzungen zwischen 
Hauptart und Varietaét oder Aberration Licht auf die verwickelten 
Verhaltnisse zu werfen. Bei diesen Versuchen war es schon den En- 
tomologen der alten Schule aufgefallen, dass eine Kreuzung zwischen 
einer Art und ihrer Varietaét oder Aberration sehr verschiedenartige 
Resultate ergeben konnte. Einmal erwiesen sich die Eigenschaften als 
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antagonistisch, d. h. sie konnten nicht in einem Individuum vereint 
werden, sondern schlossen sich gegenseitig aus. In anderen Fallen 
entstanden Zwischenformen, in denen die eine oder die andere der 
Elternformen mehr oder weniger deutlich zum Ausdruck kam. In- 
folgedessen sah man sich veranlasst zwei verschiedene Typen der Ver- 
erbung aufzustellen, einen alternativen und einen intermedidren. Die- 
ser wurde als der regelrechte Typus betrachtet, jener dagegen als eine 
ganz selten vorkommende Ausnahmeform. (Vgl. z. B. Gross 1911). 

Wie steht es nun mit diesen beiden Vererbungsmodi? Sind sie 
tatsichlich wesensungleich oder liegt nur ein scheinbarer Unter- 
schied vor? 

Dass eine intermediire Vererbung tatsichlich vorkommt und bei 
den Lepidopteren nicht nur zu Kreuzungen zwischen linnéschen Arten 
eingeschrankt ist, habe ich (1913—1916) in mehreren Fallen nach- 
weisen kénnen. Die Ursachen liegen jedoch hier in tiefgehenden 
St6rungen bei der Keimzellenentwicklung der Mischlinge, weshalb 
diese in der Regel entweder total oder partiell steril sind. Diese 
Falle schliessen wir vorlaufig aus unseren Betrachtungen aus und 
halten uns nur zu denjenigen, in welchen die normale Fortpflanzung : 
nicht gestért ist. Hier gibt es nun tatsachlich auch Beispiele, die den 
Anschein haben, als ob es sich um eine konstant-intermediare Verer- 
bung handelte. LANG hat schon 1910 mit Hilfe der Annahme von 
polymeren Faktoren die Vorstellung einer konstant-intermediaren Ver- 
erbung als einen Trugschluss erklart. Seitdem sind zahlreiche Ar- 
beiten erschienen, welche die LANGsche Auffassung als gut begriindet 
festgeschlagen haben. Meine Versuche mit den Spilosoma-Rassen 
scheinen mir ganz besonders schén die Wirkung der polymeren Fak- 
toren auf die Zeichnung der Lepidopteren zu demonstrieren und 
gleichzeitig die seltenen »Aberrationen» in eine neue genetische 
Beleuchtung zu stellen. . 

Die Spilosoma-Versuche lehrten uns, dass die extremsten Biotypen | 
erst nach lange fortgesetzter Selektion erhalten wurden, und dass sie 
vermutlich entweder alle oder keine der polymeren Faktoren besitzen. 
In der freien Natur diirften sie kaum oder nur Ausserst selten vor- 
kommen, was jetzt, nachdem wir ihre genotypische Konstitution etwas 
naher kennen gelernt haben, wenig erstaunlich erscheint. Nach den 
Regeln fiir die Verteilung der polymeren Faktoren miissen diejenigen 
Biotypen, welche die meisten polymeren Faktoren in heterozy- 
gotischem Zustande besitzen, die iiberwiegende Mehrzahl _bilden, 
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wahrend die extremsten Plus- und Minusvarianten jede nur in einem 
einzigen Stiick vorhanden sein werden. 

Da von allen den zahlreichen Eiern, die ein Weibchen ablegt, 
durchschnittlich nur zwei das Imago-Stadium erreichen, wihrend alle 
die ubrigen im Kampfe um das Dasein zugrunde gehen, so ist es be- | 
greiflich, dass diese zwei Individuen in den allermeisten Fallen zu | 
der gréssten Klasse, d. h. den am meisten heterozygotischen Faltern, | 
gehoren werden. Wenn die extremen Formen, also die Aberrationen 
der Lepidopterologen, keinen grésseren Selektionswert besitzen, so 
| werden sie nur in seltenen Fallen am Leben bleiben. Da nun, wie 
i schon hervorgehoben wurde, die extremen Biotypen gerade umgekehrt 
sehr oft sogar weniger widerstandskraftig sind, so erklirt sich hier- 
durch ihre grosse Seltenheit. 

Leider habe ich die zatima und intermedia-Formen niemals in der 
Natur beobachten kénnen, ich bin jedoch tiberzeugt davon, dass z. B. 
die auf der Fig. 1 abgebildeten hellsten zatima-Biotypen, wenn sie 
iiberhaupt je gefunden worden sind, als Raritaéten ersten Ranges zu 
betrachten sind. Die vereinzelten Exemplare von lubricipeda, die ich 
selber gefangen habe, gehéren alle zu dem Mitteltypus der Fig. 2. 

Die von mir an Leucodonta bicoloria gemachten Beobachtungen 
scheinen mir in bezug auf die Frage von dem Verhalten der Aberra- 
tionen zur Hauptform ein gewisses Interesse beanspruchen zu_ kén- 
nen. Alle in der Natur gefangenen und beobachteten Falter gehdrten 
einem ziemlich hellen Zwischentypus an, und trotzdem traten unter 
ihren in der Gefangenschaft aufgezogenen Nachkommen nicht weniger 
als 8 Exemplare auf, die der dunklen Hauptform sehr nahe kamen. 
Unter der Voraussetzung, dass die Form unicolora durch den Ver- 
lust von ein paar polymeren Faktoren entstanden ist, und die Form 
albida in bezug auf diese Faktoren heterozygotisch ist, ware das Re- 
sultat durchaus nicht iiberraschend. Denn in diesem Fall miisste eine 
Kreuzung albida X albida alle méglichen Zwischenstufen vén_bico- 
loria bis unicolora ergeben. In unserem Fall handelte es sich vermut- 
lich um eine Kreuzung unicolora X albida, weshalb man in der Nach- 
kommenschaft eine tiberwiegende Anzahl albida und einige unicolora 
erwartet hatte. Da nun ausserdem noch Biotypen, die der Hauptform 
bicoloria nahe kamen, auftraten, so miissen wir voraussetzen, dass 
unicolora noch Faktoren besitzt, die mit anderen zusammen schwarzes 
und gelbes Pigment hervorrufen kénnen. Hier kann nur eine plan- 
missig ausgefiihrte Vererbungsanalyse die exakte Antwort geben. 
Leider ist die Art so selten, dass man nicht darauf rechnen kann 
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Zuchtmaterial zu erhalten. Die von mir gemachten Beobachtungen 
scheinen mir jedoch schon ein gewisses Licht auf die Vererbungsver- 
haltnisse zu werfen und so deutlich fiir das Vorkommen von poly- 
meren Faktoren zu sprechen, dass ich sie nicht unerwahnt lassen 
wollte. 

Ehe ich auf Grund meiner Studien der polymeren Faktoren und 
ihrer Bedeutung fiir die Zeichnung der Schmetterlingsfliigel zu der 
Aufstellung einer Arbeitshypothese fiir die genetischen Beziehungen 
zwischen den systematischen Kategorien: Art, Varietaét und Aberra- 
tion schreite, sehe ich mich gezwungen diese systematischen Grdéssen, 
die wohl nur in der entomologischen Litteratur eingebiirgert sind, 
vorzustellen. 

Mit Varietdt bezeichnet der Entomologe meistens eine Lokalrasse, 
eine geographische Rasse, welche die Hauptart in irgendeiner Gegend 
oder einem grésseren Gebiet ersetzt hat. Die Art und ihre Varietaéten 
schliessen sich also in der Regel aus, k6nnen aber auch neben ein- 
ander vorkommen. 

Die Aberration ist dagegen eine sehr seltene, von der Art meistens 
erheblich abweichende Form, die nur dann und wann unter I[ndivi- 
duen der Art gefunden wird. 

Der Unterschied zwischen Varietaét und Aberration ist durchaus 
nicht mdglich fiir jeden einzelnen Fall aufrechtzuerhalten. Wie alle 
systematische Kategorien sind auch die in Rede stehenden ganz und 
gar kiinstlich. Deshalb ist es 6fter nur Geschmacksache, ob man 
eine Form als Varietét oder Aberration bezeichnen will. 

Es ist nun auffallend, dass eine Kreuzung zwischen einer Art 
und ihrer Varietét meistens einen intermediaren Bastard ergibt, der 
scheinbar nicht spaltet, wihrend eine Kreuzung zwischen einer Art 
und ihrer Aberration sehr verschieden ausfallen kann. 

Wie STANDFUss, BOWATER, HASEBROEK u. a. gezeigt haben, gibt es 
eine Anzahl Aberrationen, die mit der Stammart gekreuzt in der F,- 
Generation eine typische Spaltung 3:1 resp. 1:2:1 zeigen. In an- 
deren Fallen hat es sich wiederum erwiesen, dass bei der Kreuzung 
der aberrative Charakter verschwindet und in der F.-Generation nur 
bei ganz vereinzelten Individuen zum Vorschein kommt, oft in einer 
bedeutend abgeschwachten Form. 

Liegt hier nun tatsaichlich eine dem Wesen nach verschiedene 
Form der Vererbung vor, wie z. B. STANDFUSS und GROSS gemeint 
haben, oder triigt der Schein nur? Bei der Beantwortung dieser Frage 
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kommen uns die bei den Spilosoma-Kreuzungen gemachten Erfah- 
rungen zur Hilfe. ; 

In den Fallen, wo die F,-Generation eine typische Spaltung auf- 
weist, ist es ohne weiteres klar, dass es sich um die Veranderung 
eines einzigen Faktors handelt, analog mit der soeben beschriebenen 
Umwandlung von z bei lubricipeda in Z bei zatima. 

Beim Verschwinden der Aberration in F, und ihrem Wiederauf- 
tauchen in F, oder F;, jedoch nur in ganz vereinzelten Individuen, 
ist es wohl wahrscheinlich, dass mehrere Faktoren verandert sind 
und demzufolge die abweichende Zeichnung hervorgerufen haben. 
Und von diesen Faktoren vermute ich, dass sie sehr oft polymer sind. 

Bei der Formengruppe lubricipeda-intermedia-zatima waren ja 
beide Typen vertreten: der Z-Faktor spaltete im Verhaltnis 1:2: 1, 
wogegen die modifizierenden Faktoren die fiir die gleichsinnigen 
Gene charakteristische Verteilung zeigten. Je nachdem wie die 
Wirkung der polymeren Faktoren im Phinotypus zum Ausdruck 
kommt, wird das Auftreten der aberrativen Falter in F, verschieden 
ausfallen. Ist ihre Wirkung eine kumulative wie bei den Spilosoma- 
Biotypen, so erhalt man eine grosse Anzahl Zwischenformen zwischen 
der Hauptform und den stets seltenen extremsten Aberrationen. Un- 
ter den intermediaren Typen werden die aberrativeren Stiicke die 
seltensten sein, und mit zunehmender Ahnlichkeit der Biotypen mit 
der Hauptform wird ihre Haufigkeit wachsen. 

Ist dagegen die Wirkung der polymeren Faktoren nicht kumula- 
tiv, sondern verhalt sich wie SHULL sie bei der Fruchtform von Cap- 
sella beschrieben hat, d. h. nur beim Fehlen samtlicher polymerer 
Faktoren kommt ein phanotypisch sichtbarer Effekt zu stande, so 
diirfen wir nur dusserst selten das Auftreten einer aberrativen Form 
erwarten, intermediiire Formen dagegen niemals. 

Ich glaube also auf Grund meiner Kreuzungsresultate und Beob- 
achtungen in der freien Natur iiber ein geniigend grosses Material 
und hinreichend umfassende Erfahrungen zu verfiigen um die Ar- 
beitshypothese auszusprechen, dass die nicht im Verhdltnis 3:1 spal- 
tenden Aberrationen bei den Schmetterlingen als Biotypen mit mehr 
oder weniger seltenen Kombinationen von polymeren Faktoren auf- 
Zufassen sind. 

Fiir diese Annahme finde ich auch in der entomologischen Lit- 
teratur eine gewisse Unterstiitzung. Leider sind die meisten Zucht- 
versuche auf solche Weise durchgefiihrt, dass sie kaum fiir genetische 
Betrachtungen verwertet werden kénnen. Bei den Kreuzungen wa- 
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ren rein deszendenztheoretische Gesichtspunkte bestimmend.. Dies 
ist z. B. der Fall bei den sonst sehr sorgfaltig und planmiassig aus- 
gefiihrten Versuchen von SCHRODER an Abraxas grossulariata. Wenn 
ScHRODER aber sagt: »Durch diese Experimente — — — — wird 
dargetan sein, dass ein biologischer Charakter im Verlaufe der Ge- 
‘nerationen nicht nur an Festigkeit gewinnt, sondern auch eine héhere 
Auspragung erfahren kann», so kann ich in diesem Zuchtresultat nur 
eine durch fortgesetzte Selektion allmahlich gesteigerte Homozygotie 
der polymeren Faktoren erblicken. Von einigen anderen Zuchten 
schreibt SCHRODER, dass sie eine »entschiedene Zunahme im Auftreten 
der betreffenden Aberrationen und gleichzeitig eine Steigerung der 
aberrativen Charaktere erkennen lassen». Auch diese Feststellung 
harmoniert vollstandig mit meiner Hypothese. 

In einer kleinen Abhandlung tiber die dunklen Formen von 
Lymantria monacha und ihr prozentuelles Verhaltnis zur Hauptform 
macht AUEL erstens die Beobachtung, dass Ubergiinge zwischen den 
dunklen Typen und der.Hauptart nicht selten sind, und eine Klassifi- 
zierung der Individuen demzufolge grosse Schwierigkeiten bietet. Und 
zweitens teilt er mit, dass monacha nicht nur melanistische Aberra- 
_ tionen aufweist, sondern auch »zum Albinismus neigt». Es ware von 
allergrésstem Interesse durch zielbewusste Kreuzungen festzustellen, 
ob die verschiedenen Abstufungen, des Melanismus resp. Albinismus 
nicht auf das Vorhandensein oder Fehlen von polymeren Faktoren 
zuriickgefiihrt werden k6nnen, und die Verhaltnisse bei monacha 
demnach denjenigen bei Sp. lubricipeda-zatima parallel] waren. 

ScHRODER hat zwar Kreuzungen zwischen den verschiedenen For- 
men von Lymantria monacha gemacht und die Resultate ganz sum- 
marisch ver6ffentlicht. Ein eingehender Bericht ist meines Wissens 
bis jetzt nicht erschienen. Leider ist mit den gegebenen Zahlen 
nicht viel anzufangen. Die Versuche hatten einen rein deszendenz- 
theoretischen Zweck, und trotzdem sie so spat, wie im Jahre 1908, 
ver6ffentlicht wurden, scheint der Verfasser keinen Gedanken gehabt 
zu haben sie irgendwie vererbungstheoretisch zu verwerten. In den 
entomologischen Kreisen war die moderne Genetik dazumal eben noch 
ein Terra incognita. ; 

GERSCHLER, der den Melanismus bei den Lepidopteren auf Grund 
sowohl eigener experimenteller Untersuchungen als Litteraturstudien 
in einer besonderen Arbeit behandelt hat, kritisiert die Darlegungen 
von ScHRODER sehr streng — meines Erachtens viel zu streng. 
GERSCHLER hat zwar vollstandig recht, wenn er SCHRODER als einen ty- 
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pischen Vertreter der alten Schule darstellt, und meint, dass mit phy- 
logenetischen Spekulationen im alten Sinne nicht viel zu erreichen 
ist. Man wiirde aber erwarten, dass GERSCHLER nicht selber zu die- 
sem von ihm so streng verurteilten Fehler verfallen wiirde. Nichts- 
destoweniger fallt GERsScHLER mehrmals aus seiner Rolle als Gene- 
tiker, und man tberrascht ihn, wenn er wie ein Phylogenetiker spe- 
kuliert, so z. B. wenn er von Adalia 6-pustulata sagt, dass sie »eine 
sehr alte, daher in sich fixierte Form» ist. Auch sonst ist es nicht 
leicht den Auseinandersetzungen des Verfassers zu. folgen. Er _ be- 
nutzt die Termini in einer fremden Weise und ist in seinen Schluss- 
folgerungen mehr als kiihn. Ohne Bedenken operiert er mit »reinen 
Linien» von Schmetterlingen. Kann er die Individuen einer Zucht 
in cine symmetrische Kurve einordnen, so genigt ihm dieses, um sie alle 
als zu einer »reinen Linie» gehérend zu betrachten. Erhalt er da- 
gegen eine zweigipfelige Kurve, so ist die Erklarung auch sehr ein- 
fach: es sind eben »zwei reine Linien» vorhanden. Nachdem 
GERSCHLER nun in dem Abraxas-Material von ScHR6ODER das Vorkom- 
men »reiner Linien» festgestellt hat, geht er mit frohem Mut weiter 
und leugnet schlechtweg die von Scur6peErR durch Selektion erzielten 
positiven Zuchtresultate, denn die Selektion muss ja in einer reinen 
Linie erfolglos sein. Auf solche Weise setzt GERSCHLER freudig seine 
Analyse der Scuréperschen Zuchten fort, die er zum Teil kiihn als 
»Kreuzungen von reinen Linien» postuliert. Ganz abgesehen davon, 
dass reine Linien von Gross-Schmetterlingen leider ein fiir alle mal 
zu den frommen Wiinschen der Genetiker zu rechnen sind, wirkt 
es geradezu komisch, wenn GeERSCHLER, nachdem er soelben selbst bloss 
auf Grund einiger Autotypien und Zifferangaben in dem Material 
von ScHRODER »reine Linien» dekretiert hat, diesem Verfasser den 
Vorwurf macht, er habe in ganz unzulissiger Weise aus dem Phano- 
typus Schliisse auf die genotypische Konstitution gezogen. Es mdége 
mir verziehen sein, wenn ich unter solchen Bedingungen den Ver- 
such nicht wagen werde, auf die Auseinandersetzungen von GERSCHLER 
niher einzugehen, da sie ausserdem auch in anderer Beziehung wenig 
klar sind. , 

Wie schon hervorgehoben wurde, scheint mir die grosse Varia- 
bilitiit sowohl von Abraxas als von Lymantria auf das verschieden- 
artige Vorkommen von polymeren Faktoren zurtickgeftihrt werden 
zu kénnen. Auch sonst habe ich in der reichhaltigen entomologischen 
Litteratur zahlreiche Angaben gefunden, die zu Gunsten meiner Hy- 
pothese gedeutet werden kénnen. Ich will sie in dieser vorlaufigen 
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Mitteilung nicht aufzihlen, sondern spare sie fiir die ausfiihrliche 
Darstellung meiner Erbanalyse von den verschiedenen Faktoren der 
Spilosoma-Formen. ‘ 

Wir sind jetzt bei den Varietaten angelangt. 

Sie bieten in mancher Beziehung weit gréssere Schwierigkeiten 
als die soeben behandelten Aberrationen. Zweifelsohne sind sehr 
viele 'Varietiiten nur Modifikationen. Wie hochgradige Veranderungen 
die Milieueinfliisse im Phanotypus hervorrufen kénnen ohne die ge- 
ringste Wirkung auf den Genotypus auszuiiben, beweisen die saison- 
dimorphen Formen, bei denen beispielsweise so verschiedene Phanoty- 
pen wie Vanessa levana und prorsa mit einander abwechseln. Auch 
aus rein genetischem Gesichtspunkte ist es von Interesse, dass diese 
beiden Phanotypen seinerzeit als selbstindige Arten beschrieben wor- 
den sind. Es scheint mir sehr wahrscheinlich, dass auch viele der 
sogenannten Lokal- und geographischen Rassen nur als Modifikatio- 
nen aufzufassen sind. Selbstverstindlich ist eine Voraussagung in jedem 
Fall unméglich, das letzte Wort muss hier, wie immer, dem Experi- 
ment iiberlassen werden. Wie schwer verstindlich die Reaktion des 
Organismus dusseren Einfliissen gegeniiber ist, zeigt folgende von 
mir (1911) gemachte Beobachtung. Der Bastard zwischen Pygaera 
curtula und P. pigra tritt in zwei sehr verschiedenen Phiinotypen auf, 
je nachdem die Puppe iiberwintert oder nicht. Die beiden Elternarten 
sind nicht saisondimorph, die Kombination ihrer Idioplasma-Arten 
hat also die Reaktionsfahigkeit der Temperatur gegentiber verandert. 

Einen vollstandigen Gegensatz zu den soeben besprochenen Varie- 
tiiten bilden diejenigen, die im Begriff sind »neue Arten» zu werden, und 
demzufolge mit der Hauptart gekreuzt eine mehr oder weniger stark 
herabgesetzte Fruchtbarkeit zeigen. In diesem Fall ist das Idioplasma 
der beiden Formen schon so verschieden, dass eine Konjugation der 
Chromosomen in dem Bastard nicht mehr normal geschieht. Die pha- 
notypische Ahnlichkeit oder Verschiedenheit ist hierbei durchaus nicht 
ausschlaggebend. Als Beispiele solcher Varietaéten méchte ich die in 
Marokko vorkommende var. Austauti Staud. von Smerinthus populi L. 
und die chinesische var. planus Walker von Smerinthus ocellata L. 
erwihnen. Ich habe Gelegenheit gehabt die Bastarde dieser Varietii- 
ten mit ihren Arten zu untersuchen und dabei festzustellen, dass bei 
dem Mischling Austauti X populi die 28 Chromosomen der beiden 
Elternformen bei der Spermatogenese in der Regel mit einander kon- 
jugieren, dass aber in einigen Spermatozyten 1—4 Chromosomen- 
paare die Konjugation nicht eingehen. Die afrikanische Form 
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Austauti hat sich also noch nicht sehr weit von der europiischen 
Hauptart entfernt. Ganz anders liegen die Verhaltnisse bei dem an- 
deren Beispiel. Obgleich die var. planus der ocellata noch ser ihn- 
lich ist, haben sich die Idioplasma-Arten offenbar schon stark von 
einander differenziert. In der Spermatogenese des Bastards ist nim- 
lich die Affinitaét der rassefremden Chromosomen so stark vermindert, 
dass normale Spermatozyten, in denen alle Chromosomen konjugiert 
hiitten, nicht mehr vorkommen. Im Gegenteil gehen die meisten 
Chromosomen die Konjugation nicht ein, weshalb nur wenige normale 
Samenzellen gebildet werden, und der Bastard demzufolge eine be- 
deutend herabgesetzte Fruchtbarkeit zeigt. — Die Bastarde zwischen 
diesen Varietaiten und ihrer Hauptart sind immer intermediir. 

Ich bezweifle aber nicht, dass ausser diesen beiden Kategorien 
von Varietaten noch eine dritte vorkommt, die sich dadurch aus- . 
zeichnet, dass sich eine Mehrzahl von Genen verdndert hat, jedoch 
ohne dass die Affinitét der Chromosomen sich vermindert hatte. Bei 
der Kreuzung einer solchen Varietaét mit der Hauptart werden wohl 
in der Regel Zwischenformen gebildet, und Kreuzungen der F,; mit 
den Eltern oder unter einander werden vermutlich ein sehr buntes 
Gemenge von verschiedenen Biotypen ergeben. Handelt es sich in 
erster Linie um polymere Faktoren, so werden ausserdem, die meisten 
Biotypen einander ahnlich sein und dazu eine kontinuierliche Reihe 
bilden, die auf den Laien den Eindruck macht, als lage ein 
Fall von sogenannter intermediirer Vererbung vor. Ich brauche 
wohl kaum hervorzuheben, dass zwischen diesem Fall und der Kreu- 
zung einer Aberration mit ihrer Art — so wie ich sie auffasse — 
kein prinzipieller, dem Wesen nach verschiedener Unterschied exi- 
stiert. Dagegen muss ein Bastard, dessen maternelle und paternelle 
Chromosomen keine Affinitét zu einander zeigen, als den Aberrations- 
kreuzungsmischlingen wesensungleich betrachtet werden. 

Ich bin mir natirlich dessen véllig bewusst, dass meine Auffas- 
sung von den Aberrationen zu dem zuniichst ganz paradoxal erschei- 
nenden Schluss fithren muss, dass die Arten nur scheinbar konstant, 
de facto aber komplizierte Heterozygoten sind. Offen gestanden, 
prallte ich anfangs vor dieser Konsequenz zuriick, aber je mehr ich 
mich in die Verhiltnisse hereingedacht habe, um so weniger erstaun- 
lich kommt mir dieser Schluss vor. 

Die Variabilitét ist ein sehr kompliziertes Phinomen. In dlteren 
Zeiten hat man offenbar der Umgebung eine viel zu grosse Rolle bei 
der Umpriigung der Arten zuerteilt. Fast jede abweichende Form 
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wurde als Produkt der Milieueinwirkung aufgefasst. Erst die Ver- 
erbungsforschung unserer Zeit hat den Blick fiir das Vorkommen 
zahlreicher Biotypen innerhalb »der Kreise der Arten» gescharft. Jede 
neue Untersuchung an irgendeiner wilden Art befestigt von neuem 
bei uns die Uberzeugung, dass die Biotypen weit zahlreicher sind, als 
vorher angenommen wurde. Dass sich die Unterschiede zwischen den 
Biotypen sehr oft gerade auf polymere Faktoren beziehen werden, 
ist wohl an und fiir sich nichts befremdendes, aber in dem Fall 
wird die Folge die, dass die Heterozygoten die hdufigsten sind und 
wohl aus diesem Grunde als die Hauptart betrachtet werden, wdhrend 
umgekehrt die seltneren Genkombinationen als Varietdten, die sel- 
tensten als Aberrationen beschrieben worden sind. Hier 6ffnet sich 
fiir unsere Forschungen ein sehr weites Feld, auf dem Systematiker 
mit offenem Blick fiir theoretische Fragen zusammen mit Deszen- 
denztheoretikern der alten Schule und Vererbungsforschern viele inte- 
ressante und ftir unsere biologische Auffassung bahnbrechende Resul- 
tate erreichen kénnen. 


UBER DIE VERMUTETE ERBLICHKEIT VON TEMPERATUR- 
ABERRATIONEN. 


Meine Erfahrungen bei der Vererbungsanalyse der Spilosoma- 
lormen veranlassen mich die Falle von einef vermuteten Vererbung 
eines durch extreme Temperaturen hervorgerufenen Merkmals etwas 
eingehender zu beleuchten. 

In der biologischen Litteratur, in welcher eine lamarckistische 
Gesinnung mehr oder weniger deutlich zum Ausdruck kommt, findet 
man noch heute unter den Beweisen fiir eine »Vererbung erworbener 
Eigenschaften» die bekannten Temperaturexperimente von STANDFUSS 
und Fiscuer angefiihrt. So erwihnt O. Hertwic sie in seinem vor 
wenigen Jahren erschienenen Werke »Das Werden der Organismen» 
und scheint nicht den geringsten Zweifel tiber die Beweiskraft dieser 
Versuche zu haben. Da nun die von FIscHEr angestellten Tempera- 
tur-Experimente mit Arctia caja unter den Lamarckisten als beson- 
ders iiberzeugend angesehen werden, trotzdem FiscueEr selbst sie 
durchaus nicht als ausschlaggebend betrachtet, und da der Zufall es 
so gefiigt hat, dass gerade diese Art auch Gegenstand meines Inte- 
resses gewesen ist, so werde ich die Versuche FiscHers vom Stand: 
punkte der Vererbungsforschung unserer Zeit einer Kritik unterwer- 
fen. Ich méchte aber ganz ausdriicklich betonen, dass die Unter- 
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suchungen FiscHers schon im Jahre 1901 veréffentlicht wurden, also 
zu einer Zeit als sich die Genetik noch im Werden befand, weshalb 
die Kritik viel weniger den skeptischen Verfasser trifft, als' die Bio- 
logen unserer Tage, die fortwahrend die neuen Resultate der moder- 
‘nen Vererbungslehre ignorieren oder vielleicht eher nicht konzipieren. 

Sein Maierial bezog FISCHER aus Deutschland. Die aus diesem 
erhaltenen 102 Puppen, die fiir die Versuche angewandt wurden, miis- 
sen also nach unseren jetzigen Erfahrungen a priori als eine sehr 
bunte Population von Biotypen verschiedener genotypischer Konsli- 
tution angesehen werden. Nach der damaligen Auffassung wurde es 
als einheitlich angesehen und folgende Kontrolle als geniigend und 
eine sichere Garantie liefernd betrachtet. Das Puppenmaterial wurde 
in zwei Teile geteilt: ein Teil wurde wahrend der ganzen Puppen- 
ruhe in gewoOhnlicher Temperatur gehalten und ergab 49 Falter, »die 
keine nennenswerte Veréinderung der Farbung und Zeichnung zeig- 
ten». Die tibrigen Puppen wurden einer intermittierenden Kalte von 
ca. + 8° C. wiederholt ausgesetzt. Aus diesen Puppen schliipften 
»Falter, von denen die meisten in verschiedenen Abstufungen — — — 
aberrativ verandert waren». Die Veriinderung bestand in einer mehr 
oder weniger starken Zunahme der dunklen Zeichnungselemente so- 
wohl auf den Vorder- als. auf den Hinterfliigeln. Diese Verén- 
derungen betrachtet FIscHER als von der tiefen Kialte erzeugt, ergo 
als eine von der Aussenwelt hervorgerufene, neugebildete Eigen- 
schaft. Da nun weiter die Nachkommenschaft dieser aberrativ ver-— 
iinderten Tiere, trotzdem sie in normaler Temperatur gehalten wurde, 
neben einer Mehrzahl normaler Falter einige aberrative enthielt, von 
denen zwei Stiick dem veranderten Vatertier sehr nahe kamen, so 
hatte »die Veréinderung sich auf die Nachkommen tbertragen. » 

Gegen diese Schlussfolgerungen Fiscuers méchte ich nun folgen- 
des anfiihren, wobei ich mich auf meine Zuchtresultate stiitze und 
mich auch auf eigene Temperaturversuche sowie solche einiger En- 
tomologen ‘berufe. 

Wie verhilt es sich erstens mit der Reinheit des Materials? Da 
diejenigen Puppen, welche ihre Entwicklung in gewéhnlicher Tem- 
peratur durchmachten, keine nennenswerte Veranderungen aufwiesen, 
meint FiscHER hieraus schliessen zu kénnen, dass er es mit einem 
einheitlichen Versuchsmaterial zu tun hatte. Zwar stimmt die wenig 
kategorische Stilisierung »keine nennenswerte Veranderung» den Leser 
ein wenig skeptisch, und er folgert hieraus, dass phinotypische Un- 
terschiede dennoch vorhanden waren. Es muss aber als ein reiner 
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Zufall angesehen werden, dass eine fiir ihre »Variabilitaét» so be- 
kannte Art wie Arctia caja unter 49 Individuen keine nennenswerte 
Verschiedenheiten aufzuweisen hat. Jeder, der die Art geziichtet hat, 
weiss, dass in derselben Zucht kaum zwei Falter gleich sind und 
dass ausserdem sehr haufig recht aberrative Stiicke vorkommen kén- 
nen. Sogar jeder interessierte Sammler hat die Beobachtung gemacht, 
dass unter den gefangenen Tieren sehr verschiedene Typen vorhan- 
den sind. Zur Illustration dieser Tatsachen habe ich in der Fig. 9 
oben zwei sehr verschiedene Mannchen abgebildet, von denen das 
helle von mir an dem Ladoga-See gefangen wurde, das dunkle aus 
einer in gew6hnlicher Temperatur gehaltenen Puppe ausgeschliipft 
ist, dessen Raupe in der Nihe von Uleaborg gefunden worden 
war. Die vier tibrigen Falter gehéren ein und derselben Zucht an 
und beweisen also, dass sogar Geschwister eine dusserst variable 
Zeichnung besitzen kénnen. Arctia caja méchte ich also als eine der 
am wenigsten gut geeigneten Arten fiir Versuche zur Lésung der 
Frage von der »Vererbung erworbener Eigenschaften» stempeln. 

Die erste Bedingung fiir die Zuverlissigkeit und Beweiskraft 
aller, Versuche die Umwandlung einer phanotypischen Veranderung 
in eine genotypische experimentell und -exakt nachzuweisen: ein 
isogenes Versuchsmaterial, war also nicht nur nicht erfiillt, sondern 
die Versuchstiere bildeten sogar eine ganz ungewdhnlich_ bunte 
Population. 

Wie steht es nun zweitens mit dem angewandten Reiz, der bei 
den Versuchen zur Anwendung kam? K6énnen die verdunkelten 
Zeichnungselemente tatsichlich auf die Wirkung des Kiiltereizes zu- 
riickgefiihrt werden? FiscHER und mit ihm fast alle Biologen, sogar die 
skeptischen, bezweifeln kaum einen Augenblick, dass dies der Fall 
ist. Dass die Frage jedoch nicht ohne weiteres bejahend zu beant- 
worten ist, geht aus Untersuchungen anderer Forscher hervor. Ich 
erlaube mir hier eine von mir im Jahre 1905 gegebene Zusammen- 
fassung der bei Temperaturexperimenten mit Arctia caja erzielten 
Hauptresultate zu wiederholen, da sie als objektiv und von meinen 
heutigen mendelistischen Arbeiten véllig unbeeinflusst gelten muss. 

»Es ist eine bekannte Tatsache, dass Puppen von Arctia caja auf 
denselben Reiz unter ganz dihnlichen, diusseren Verhaltnissen sehr ver- 
schieden reagieren. Wahrend Fiscuer (1901, S. 49) durch intermittie- 
rende Kalte von — 8° C. ntr stark verdunkelte Falter erzielte, er- 
gaben die.Kilteversuche von Frings (1903, S. 20; 1905, S. 179) gleich- 
zeitig sowohl Falter mit verstiirkter weisser Zeichnung als auch 
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solche mit vermehrten braunen Zeichnungselementen. Durch Warme- 
experimente erhielt Frincs (1905, S. 155) auch Falter, welche gegen- 
sitzlich gefirbt und gezeichnet waren. Die Erfahrungen des letzten 
Experimentators kann ich trotz der kleinen Anzahl meiner Versuche 
und Versuchstiere bestitigen, denn durch das Wiirmeexperiment wur- 
den Falter von drei verschiedenen Typen entwickelt: erstens das auf 
Taf. I, Fig. 16 abgebildete Stiick mit verwischter Vorderfliigelzeich- 
nung und reduzierten Hinterfliigelflecken, zweitens ein Exemplar mit 
sehr viel weiss auf den Vorderfliigeln und stark verkleinerten Flecken 
auf allen Fliigeln und drittens ein paar Individuen mit fast einfarbig 
braunen Vorderfliigeln und verschmolzenen Flecken auf den Hinter- 
fliigeln. Aber auch bei den Kalteversuchen waren die Veriinderungen 
sehr launenhaft. Ejinige Stiicke zeigten auch hier eine wenn auch 
unbedeutende Vermehrung der weissen Zeichnungselemente, wiihrend 
zwei Exemplare, Taf. I, Figg. 14, 15 stark verdunkelt waren. Wie 
die Abbildung zeigt, weisen aber auch diese Aberrationen, mit ein- 
ander verglichen, grosse Verschiedenheiten auf, besonders in bezug 
auf die Zeichnung der Hinterfliigel und des Abdomens.» 

Die obigen Auseinandersetzungen gehen also darauf hinaus bei 
den Puppen eine verschiedene Reaktionsfahigkeit festzustellen. Wenn 
also die Veriinderungen der Falter tatsichlich durch Temperaturreize 
verursacht sind — wovon ich allerdings durchaus nicht tiberzeugt bin 
— so miissen sie, genetisch ausgedriickt, auf eine verschiedene indi- 
viduelle Reaktionsnorm zuriickgefiihrt werden. Sind dagegen die ver- 
schiedenen Phanotypen unabhingig von den Milieueinfliissen ent- 
standen, so miissen sie gleichfalls genotypisch bedingt sein. Wie 
die Verhiltnisse auch liegen mégen, so kommen wir davon nicht ab, 
dass genotypische Unterschiede vorhanden waren. Diese genotypische 
Verschiedenheiten scheinen mir am_ ehesten unter den polymeren 
Faktoren zu suchen zu sein. Wenn also in den Versuchen von FiscHER 
die dunklen Falter auch dunkle Nachkommen hatten, so liegt darin 
nichts tiberraschendes, denn sie gehérten einem dunklen Biotypus an, 
und vererbten ihre »Verdunkelungs-Faktoren» auf ihre Nachkommen. 
Die Resuitate der Fiscuerschen Versuche sind vermutlich nichts an- 
deres als ein positiver Erfolg eines einfachen Selektionsversuchs, in 
dem polymere Intensitdtsfaktoren ausgewdhlit wurden. 

Es sind bekanntlich schon friiher von anderen Gesichtspunkten aus 
schwerwiegende Einwinde gegen die Beweiskraft der Experimente 
FiscHERS gemacht worden. Trotzdem werden die betreffenden Ver- 
suche immer wieder von den Lamarckisten ins Feld gefiihrt. Ich 
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hege auch nicht die geringste Hoffnung sie aus der Litteratur ent- 
fernen zu kénnen. Wie bekannt ist es immer weit leichter eine 
falsche Angabe einzufiihren als sie spiter zu_berichtigen. 


SIND DIE GENE MODIFIZIERBAR? 


Der Leser hat sicher schon einen gewissen Parallelismus zwischen 
den berithmten und viel umstrittenen CastLEschen Selektionsver- 
suchen mit Haubenratten und den meinigen mit den Spilosoma-For- 
men entdeckt. Wie bekannt gelang es CASTLE durch sukzessive Aus- 
wahl in sowohl positiver als negativer Richtung die Haubenzeichnung 
so zu verindern, dass sie sich fast tiber den ganzen K6rper erstreckte 
oder umgekehrt sich nur auf einen kleinen Fleck auf dem Kopf be- 
schrinkte. Da sowohl die fast einfarbigen schwarzen und grauen als 
auch die fast weissen Haubenratten sowie alle zwischen ihnen lie- 
genden Abstufungen bei Kreuzungen mit der gewohnlichen wilden 
Form in F, rezessiv waren und in F, im Verhaltnis 3 einfarbige zu 
1 Haubenratte spalteten, wobei die ausgespaltete Haubenratte dazu 
noch meistens demselben Typus wie die beim Versuch benutzte Aus- 
gangsform angehdérte, so glaubte CastLe hieraus.den Schluss ziehen 
zu k6Onnen, dass das Gen, welches das Haubenmerkmal hervorruft, 
sich infolge. der Selektion veriindert hatte. Diese Behauptung er- 
schiitterte den festen Grund des Mendelismus und 6ffnete die Pforten 
fiir die alte Auffassung von der Moglichkeit einen Erbfaktor zu 
verdiinnen resp. zu verdichten. CASTLES Interpretationen seiner sch6nen 
Resultate haben deshalb wenig Beifall gefunden und ‘sind ganz be- 
sonders von der Moreanschen Schule sehr streng kritisiert worden. 
Die Anhiinger dieser Schule haben sich bemiiht die positiven Resultate 
der Castieschen Selektionsexperimente durch die Aufstellung der 
Hypothese von besonderen modifizierenden Faktoren, die die Wirkung 
des spezifischen Gens fiir das Haubenmerkmal beeinflussen, zu erkla- 
ren. Mutter und MacDoweE Lt haben auch in tiberzeugender Weise 
gezeigt, dass die verhiltnismassig sehr schnellen Erfolge der CASTLE- 
schen Zuchtwahlsversuche zwanglos auf die Wirkung solcher modifi- 
zierender Gene zuriickgeftihrt werden kénnen und hierdurch eine na- 
tiirlichere und weit mehr befriedigende Erklarung erhalten als durch 
CastTLEs eigene. 

Auch in Europa hat man sich fiir die von CASTLE aufgeworfene 
Frage von der Inkonstanz der Gene lebhaft interessiert, und mehrere 
Forscher haben sogar aihnliche Selektionsversuche wie CASTLE ange- 
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stellt, wobei auch dasselbe Merkmal der Gegenstand der Unter- 
suchung war. So haben das Ehepaar HaGepoorn, Baur und ZIEGLER 
gerade mit Hauben- und irischen Ratten gearbeitet, und PLATE hat 
die Scheckung der Mause untersucht. Gemeinsam fiir alle diese Un- 
tersuchungen ist, dass die Selektion sowohl in der Plus- als in der 
Minus-Richtung erfolgreich war und verhiltnismassig schnell wirkte. 
Die genannten Verfasser sind jedoch alle darin einig, dass die in- 
folge der Selektion hervorgerufene Verschiebung des Typus nicht als 
der sichtbare Ausdruck einer Verinderung eines Gens aufgefasst wer- 
den darf, sondern im Gegenteil nur eine Sortierung des sehr unreinen 
Genmaterials bedeutet. Durch die fortgesetzte Auswahl werden ge- 
wisse Intensitétsfaktoren entweder angehiuft, und es entsteht eine 
Plus-Variante, oder sie werden eliminiert, und das Resultat ist eine 
Minus-Variante. 

In den soeben er6érterten Fillen war es nicht méglich die modi- 
fizierenden oder Intensitéitsfaktoren in den Phiinotypen aller der zu 
kreuzenden Tiere zu erkennen. So konnte z. B. CASTLE bei der Kreu- 
zung seiner verschiedenen Haubenrattentypen mit der einfarbigen 
Wildform oder der irischen Ratte nicht wissen, was diese fiir kryp- 
tomere, modifizierende Faktoren besassen. In der Einfiihrung solcher 
modifizierender Gene durch einen Biotypus, bei dem sie im Phiano- 
typus nicht zum Vorschein kommen konnten, sind vermutlich die 
iiberraschenden Resultate einiger Kreuzungen zu erkliren. 

In dieser Beziehung sind meine Versuchstiere sehr viel vorteil- 
hafter gewesen. Nach einiger Ubung war es méglich nicht nur bei 
intermedia, sondern auch bei zatima und sogar lubricipeda, das 
Fehlen oder das Vorhandensein von modifizierenden Genen an dem 
Phainotypus zu erkennen. Man braucht hier nicht, sobald es einem 
der extremeren Biotypen gilt, zaghaft zu sein. Meine Versuche be- 
weisen auch, dass es méglich ist die bewussten Faktoren von der einen 
Form auf die andere zu_ tibertragen. 

Es bereitete mir seiner Zeit eine grosse Freude die obigen Tat- 
sachen festgestellt zu) haben, da ich der Meinung war cinen ganz 
sicheren Beweis fiir das Vorkommen von modifizierenden Genen er- 
bracht und dadurch den Streit zwischen CASTLE und der von den 
meisten Biologen unterstiitzten MorGanschen Schule geschlichtet zu 
haben. Indessen ist die brennende Frage von der Veranderlichkeit 
der Gene als schon entschieden zu betrachten, nachdem CASTLE 
(1919 b), auf weiter ausgedehnte Selektionsversuche gestiitzt, seine An- 
sicht hat fallen lassen. 
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Die durch CAsTLEs Versuche aktuell gewordene Frage von der 
Inkonstanz der Gene diirfte also als erledigt angesehen werden, da 
ihr Urheber und eifrigster Verteidiger seine urspriingliche Meinung 
aufgegeben hat. Wenn sie aber auch in dieser Form ihr Interesse ver- 
loren hat, so sehen wir sie hier und da in der Litteratur in etwas 
anderer Gestalt wieder auftauchen. Kein geringerer als BATESON hat 
den Gedanken aufgenommen. In seiner bekannten Address in Sydney, 
1914, spricht er bei der Erérterung der Mulattenkreuzungen die Ver- 
mutung aus, dass die verschiedenen Abstufungen von schwarz bei den 
Nachkommen von Mulatten eher auf unreine Spaltung, »imperfect 
segregation», als auf die Wirkung einer Mehrzahl von kumulativen 
Faktoren zuriickzufiihren wiire. Die Auffassung von BATESON lisst 
sich, so viel ich verstehe, sehr gut mit der von CASTLE urspriinglich 
gehuldigten vereinigen, denn CASTLE hat meines Wissens niemals ge- 
iiussert, wie er sich die Verainderung der Gene vorgestellt hat. Auch 
nach der Bartesonschen Ansicht, miisste ja wenigstens in gewissen 
Fallen eine fortgesetzte Auswahl eine Verschiebung des Genotypus 
verursachen. 

In einer vor kurzem erschienenen Publikation hat GOLDSCHMIDT 
auch Ansichten vertreten, die sich im grossen Ganzen,’ obgleich mit 
gewissen Reservationen, zu einer Verteidigungsrede fiir CASTLES alte 
Auffassung ausformen. Die interessanten und sehr wichtigen Unter- 
suchungen GoLpscuMIDTs_ sowie seine Interpretationen stehen in vieler 
Hinsicht in naher Beziehung zu meinen Spilosoma-Kreuzungen. Es 
wiirde jedoch zu weit fiihren in dieser vorliufigen Mitteilung auf 
Go._pscumipts Ausfiihrungen niher einzugehen. Ich begniige mich 
deshalb nur mit der Versicherung, dass die oben gegebene »orthodoxe » 
mendelistische Erklarung in unserem speziellen Fall sich als die beste 
und vollig befriedigende bewahrt hat. 


= 


In diesem Zysammenhang verdient cine Frage noch beriihrt zu 
werden. 

In allen bis jetzt gemachten Selektionsversuchen ist nach einer 
gewissen Zahl von Generationen ein Stadium erreicht, nach welchem 
eine fortgesetzte Auswahl vollstindig erfolglos ist. Diese Erfahrung 
haben nicht nur die Ziichter von Ratten und Mausen, sondern auch 
die mit Drosophila arbeitenden Genetiker gemacht. Dass eine Grenze 
fiir die Selektionswirkung verhaltnismissig bald erreicht wird, hangt 
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natiirlich damit zusammen, dass sobald vollstindige Homozygotie er- 
zielt ist, keine Spaltungen und danach erfolgende Neukombinationen 
mehr méglich sind. Aus diesem Grunde ist eine Umkehr nach er- 
langter Homozygotie auch nicht mehr méglich. 

Ganz dieselben Verhaltnisse habe ich bei meinem Versuchsmate- 
rial konstatieren kénnen. Es gelang mir nicht eine bis auf die Flii- 
gelader einfarbig schwarze zatima-Form zu erzielen. Eine solche 
Form ist unter dem Namen deschangei Depuiset aus Helgoland be- 
kannt. Offenbar besitzt diese »Aberration» ein besonderes Gen, das 
der von uns benutzten Formengruppe fehlt, und ist also nicht bloss 
das Resultat einer Anhiufung polymerer Gene. Leider ist es mir 
nicht méglich gewesen Zuchtmaterial von deschangei zu erhalten. Es 
wiire von grossem Interesse gewesen zu erfahren, wie die in meinem 
Material vorkommenden polymeren Faktoren auf den Phinotypus von 
deschangei gewirkt hatten. 

Eine in mehreren Generationen fortgesetzte umgekehrte Selektion 
habe ich bis heute nicht ausfiithren kénnen, aber in meinen dunkel- 
sten zatima-Zuchten ist, wie gesagt, die Variationsbreite eine sehr ge- 
ringe, und ich habe Veranlassung anzunehmen, dass diese » Variabili- 
tat» nur das phinotypisch sichtbare Resultat verschiedener Milieuein- 
fliisse ist und nicht von genotypischer Verschiedenheit hervorgerufen 
wird. Hierauf deutet das ganz gleichartige Resultat bei Kreuzungen 
verschiedener solcher in mehreren Generationen geziichteter, dunkler 
zatima-Individuen. Eine Selektion diirfte also aussichtslos sein. 


EVOLUTIONISTISCHE UND GENETISCHE SCHLUSSBETRACHTUNGEN. 


Wir stehen am Schluss unserer Ausfiihrungen. Ehe ich schliesse, 
moéchte ich noch einige Fragen von evolutionistischer und allgemein 
genetischer Natur streifen. 

Es war schon in anderem Zusammenhange die Rede von der 
Entstehung der Formen lubricipeda, intermedia und zatima. Bei der 
Behandlung dieser Frage sehe ich ganz von dem kausalen Moment 
ab und beabsichtige nur die Reihenfolge zu diskutieren, in der wir 
vermuten k6nnen, dass die Formen entstanden sind. 

Wie vollig irreleitend es ware, bloss auf der Basis von vergleichen- 
den Studien der Fliigelzeichnung der verschiedenen Formen, ihren 
Stammbaum zu konstruieren — wie man es vor wenigen Jahren tat 
und zuweilen sogar noch heute tut — brauche ich kaum zu betonen. 
Auch mit unseren Formen k6énnte man eine sehr schéne, kontinuier- 
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liche Serie von Zeichnungstypen aufstellen. In dieser Reihe wiirden 
jedoch Homo- und Heterozygoten nicht nur in bezug auf den Z- 
Faktor sondern auch in bezug auf die polymeren Gene ganz bunt 
durcheinander stehen. Die phinotypische Reihe deckt eben nicht die 
genotypische, und deshalb kann sie auch kein wahres Bild von der 
Stammesgeschichte der betreffenden Formen geben. 

Fiir uns wiirde es ganz bescheiden gelten: 

erstens zu entscheiden, ob der Z-Faktor friiher als die polymeren 
Gene entstanden ist, oder ob die Entwicklungsrichtung die entgegen- 
gesetzte gewesen ist, 

zweitens, wie wir uns das Auftreten des Z-Faktors vorzustellen 
haben. 

Solange wir die einzelnen polymeren Faktoren und ihre spezielle 
Wirkung nicht kennen, ist es selbstverstindlich ganz zwecklos iiber 
ihre Entstehungsweise zu spekulieren. 

Fiir die endgiiltige Beantwortung dieser Fragen ist natiirlich eine 
Untersuchung der Formen in ihrem Fluggebiet unerlasslich. Vor allem 
wiren historische Notizen iiber ihr erstes Auftreten in héchstem 
Grade wiinschenswert. Aber auch ohne diese Kenntnisse kénnen 
wir einen gewissen Einblick in die uns_ interessierenden Fragen 
erhalten. 

Was zuniichst die erste Frage betrifft, so haben natiirlich auch 
lubricipeda-Individuen aus anderen Gebieten als den von zatima und 
intermedia bewohnten fiir uns Interesse, da man ja nach der soeben 
durchgefiihrten Analyse eine gewisse Moéglichkeit hat zu entscheiden, 
ob polymere Faktoren bei den lubricipeda-Faltern vorhanden sind 
oder nicht. Leider ist das mir zur Verfiigung stehende Material ein 
sehr geringes. 

Alle in Finland gefangenen Exemplare von lubricipeda gehéren 
zu den mittleren Typen. Die Grésse der schwarzen Flecke schwankt 
nur innerhalb enger Grenzen. Es liegen also gute Griinde vor die 
hiesigen Falter in bezug auf die polymeren Faktoren als heterozygo- 
tisch zu betrachten. Und hieraus kénnen wir weiter den Schluss 
ziehen, dass in Gebieten, wo der Z-Faktor noch nicht konstatiert 
worden ist, die polymeren Faktoren dennoch vorkommen. Wie schon 
betont wurde, verrat lubricipeda im Phanotypus am wenigsten deut- 
lich das Vorkommen von den polymeren Faktoren. Erst durch das 
Auftreten des Z-Faktors wurde uns Gelegenheit geboten die polyme- 
ren Gene zu studieren, da diese erst zusammen mit dem Z-Faktor 
einen deutlichen phianotypischen Ausdruck erhalten. Aber nach 
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Durchfiihrung dieser Analyse sind die Schwierigkeiten beseitigt, und 
wir kénnen die erste Frage daraufhin beantworten, dass die polymeren 
Faktoren mit allergrésster Wahrscheinlichkeit schon, vordem der Z- 
Faktor zur Entwicklung kam, vorhanden waren. 

Wir kommen sodann zu der zweiten Frage: in welcher Weise ist 
der Z-Faktor entstanden? Die Angaben tiber das allererste Auftreten 
der Formen zatima und intermedia sind sehr sparlich. Zatima diirfte 
im Jahre 1782 von CRAMER entdeckt worden sein. Von ihm stammt 
die erste Beschreibung dieser Aberration. Aus dem Jahre 1812 finden 
wir in den »Transactions» der entomologischen Gesellschaft in London 
eine Notiz iiber unsere Form, und MILLIERE erwihnt sie in einer Arbeit, 
die in den sechziger Jahren des vorigen Jahrhunderts erschien. 
Neuere Angaben interessieren uns nicht. 

Von intermedia sind dagegen keine ilteren Beschreibungen als 
solche aus den neunziger Jahren bekannt, und gerade aus dieser 
Zeit stammen zahlreiche Mitteilungen tiber diese Form. 

Nach den mir zuginglichen historischen Quellen mitsste man 
also die homozygotische zatima als die iltere, die heterozygotische 
intermedia dagegen als die jiingere Form auffassen. Diese selbstver- 
stindlich ganz hypothetische Annahme ist deshalb von Interesse, dass 
man eine Anzahl melanistischer Aberrationen von Lepidopteren kennt, 
die sicher zuerst in heterozygotischem Zustande aufgetreten sind. 
Ich erinnere nur an die beiden Formen fere-nigra Th. Mg. (lugens 
Stand.) und melaina Gross von Aglia tau L., die schwarze ab. double- 
dayaria Mill. von Amphidasis betularia L. und die vor kurzem bei 
Hamburg entdeckte ab. albingensis von Cymatophora or F. Es ist 
sogar die Vermutung ausgesprochen worden, dass die melanistischen 
Faltertypen immer heterozygotisch wiiren, eine Annahme, die nattr- 
lich a priori falsch sein muss, denn wenn einmal die Heterozygoten 
im Kampfe um das Dasein neben der Hauptform erhaltungsfahig sind, 
so ist es nur eine Zeitfrage, wann Homozygoten von der melanis- 
lischen Form entstehen. 

Zum Schluss noch einige allgemeine Betrachtungen tiber die Be- 
deutung der polymeren Faktoren. 

Wenn man eine Serie Falter, wie die in den Figuren 1 und 3 ab- 
gebildeten, betrachtet, so ist man tiberrascht davon, wie wenig der 
Phinotypus bei der Beurteilung der genotypischen Konstitution uns 
Gewahr leistet. Ob der Z-Faktor in homo- oder heterozygotischem 
Zustande vorhanden ist, kann nicht durch blosse Beurteilung des 
Phinotypus entschieden werden, und die allerhellsten Heterozygoten 
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kénnen sogar dem rezessiven Typus tauschend ahnlich sein. Die po- 
lymeren Faktoren sind hier im Stande die Wirkung des Z-Faktors 
vollstandig zu paralysieren. Sie besitzen in diesem Fall buchstablich 
das Vermégen Weiss in Schwarz zu verwandeln. Man vergleiche dic 
beiden extremsten ZZ-Weibchen der Fig. 1. Wie grosse Schwierig- 
keiten eine solche Komplikation bei einer Erbanalyse macht, brauche 
ich nicht zu betonen. Nur in besonders giinstigen Fallen, wie in dem 
jetzt vorliegenden, wird es iiberhaupt médglich sein einen Einblick in 
das Verhalten der Erbfaktoren zu erhalten. Hitte es sich um ein 
Siiugetier gehandelt, das héchstens zehn Jungen in einem Wurf wirft, 
so wire die Faktorenanalyse schon sehr nahe an der Grenze des Un- 
modglichen gewesen. 

Ich habe dieses Verhiltnis ganz besonders betonen wollen, weil 
gegen eine Erbanalyse in mendelistischem Sinne so oft von Biologen 
und speziell von Medizinern angefiihrt wird, dass eine Eigenschaft in 
sehr verschiedenen Abstufungen auftreten kann und sich bei der 
Nachkommenschaft sehr oft in einer ganz anderen Gestalt als bei den 
Eltern zeigt. Man schliesst hieraus, dass die Lehre von den Erbfak- 
toren falsch ist oder meint, dass diese, wenn sie tiberhaupt existieren, 
jedenfalls nicht die konstanten Gréssen sind, mit denen ‘die mendelsche 
Schule rechnet, sondern verstirkt resp. verdiinnt werden kénnen, wie 
man friiher annahm. Das oft sehr verschiedenartige Krankheitsbild 
einer »vererbten» Anomalie und das zeitlich verschiedene Auftreten 
dieser bei Eltern und Kindern haben bei vielen Arzten gewisse Bedenken 
gegen die Konstitutionslehre im Sinne Mendels erweckt. Man will die 
Bedeutung der Erbanlagen verringern, der Umgebung dagegen eine 
um so gréssere Rolle zuerteilen. : 

Diese Schlussfolgerungen sind jedoch unbegriindet. Die Fakto- 
renanalyse ist eben noch nicht durchgefiihrt. Wie ich schon in der 
Einleitung hervorhob, habe ich mich wahrend meiner eigenen Ver- 
suche von der aussérordentlich grossen Bedeutung der polymeren Fak- 
toren tiberzeugen kénnen. Nur die grosse Schwierigkeit, welche die 
Analyse dieser Faktoren bietet, diirfte wohl Ursache sein, dass sie noch 
verhiltnismassig wenig untersucht sind. Leider werden die Schwie- 
rigkeiten in sehr vielen Fallen kaum zu iiberwinden sein, und dies giit 
besonders der Analyse beim Menschen. Aber deshalb sind wir nicht 
berechtigt die Bedeutung der ererbten Anlagen zu unterschatzen. 
Ganz abgesehen von dem wichtigen Einfluss der Umgebung, die ja 
die phinotypisch manifestierte Wirkung eines Gens stark verandern 
kann, diirfte der Fall nicht selten sein, dass ein bestimmter Faktor 
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von einer Reihe anderer mehr oder weniger kraftig beeinflusst wird. 
Stellen wir uns beispielsweise vor, dass sich ein Krankheitsfaktor wie 
der Z-Faktor unserer Falter verhalt, d. h. dass er unter der Kontrolle 
einer Anzahl polymerer Gene steht, so muss das Krankheitsbild bei 
der Abwesenheit und dem Vorhandensein dieser Gene ein ganz an- 
deres sein. Und dennoch ist das Krankheits-Gen in beiden Fallen 
unverindert geblieben und wird auch unverandert vererbt. 
ist also als voreilig zu bezeichnen und kann die mendelistische Forsch- 
ung nicht in Misskredit bringen. 


die 


gesuchte ahnliche Stiicke. 
auf der Photographie leider sehr stark zum Vorschein kommt. 
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Die Kritik 


Die photographischen Aufnahmen sind vom Verfasser ausgefiihrt; sie geben 
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—— seit 1912 fiihre ich genetische Versuche mit Spezies 
von Tropewolum, Clarkia und Impatiens aus. Da jetzt mehrere 
Resultate vorliegen, ich aber in der nachsten Zeit wahrscheinlich keine 
Gelegenheit haben werde ausfiihrliche Berichte zusammenzustellen, 
teile ich hier eine kurze Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse 
mit. Die Versuche werden aber fortgesetzt und zwar sowohl iiber 
einige Piinkte, die im folgenden als noch nicht klar bezeichnet werden 
als auch tiber einige Eigenschaften, die hier gar nicht erwahnt worden 
sind. Es ist meine Absicht spater nach Beendigung auch dieser Ver- 
suche die Resultate in dieser Zeitschrift ausfiihrlich mit allen Einzel- 
heiten und genauer Beschreibung der Typen zu ver6ffentlichen. Ich 
gehe deswegen hier nur ausnahmsweise auf die gefundenen Zahlen 
und die Literatur ein. 


TROPAZOLUM MAJUS. 
BLATTFARBE. 


In bezug auf die Blattfarbe habe ich vier verschiedene Typen zu 
‘Kreuzungen benutzt-und zwar dunkelgriin, griin, gelbgriin und ge- 
scheckt (von griin, gelbgriin und weiss). Die folgenden Kreuzungen 
wurden ausgefiihrt: 

1) griin X dunkelgriin, 

2) gelbgriin X griin, 

3) gelbgriin X dunkelgriin, | 

4) gescheckt X einfarbig dunkelgriin (F; aus griin X dunkelgriin). 

Es dominierte .dunkelgriin tiber griin, griin tiber gelbgriin, dunkel- 
griin uber gelbgriin und einfarbig tiber gescheckt. In F, trat bei allen 
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Kreuzungen Spaltung in die Elterntypen ein, bei der Kreuzung 3) gelb- 
grin X dunkelgriin traten aber ausser dunkelgriinen und gelbgriinen 
auch griine Individuen auf. Die gelbgriinen machten hier etwa ein 
Sechszehnteil von der ganzen Zahl aus, die Spaltung war also dihybrid. 
Die tibrigen F'.-Pflanzen dieser Kreuzung waren zuweilen schwer in’ 
dunkelgriine und griine zu klassifizieren, das Verhiiltnis schien aber 
eher dem theoretischen 9 dunkelgriine : 6 griine als 12 dunkelgriine : 
3 griine zu entsprechen. Bei den tibrigen Kreuzungen war das Ver- 
haltnis in F, etwa 3:1, obgleich die gelbgriinen Pflanzen in der 
Kreuzung 2) gelbgriin X griin zu zahlreich waren, was aber bei de. 
kleinen Zahlen nichts zu bedeuten braucht. Bei der Kreuzung 4) trat 
Spaltung schon in F, in dunkelgriine und griine Pflanzen ein wie zu 
erwarten war, da die einfarbige P-Pflanze heterozygotisch dunkelgriin 
war. Wahrend der gescheckten P-Pflanze Dunkelgriin fehlte, trat 
diese Farbe bei den meisten gescheckten F,-Pflanzen einer dunkel- 
griinen F,-Pflanze auf. In der Nachkommenschaft einer griinen I’;- 
Pflanze kam dunkelgriine Farbe bei keiner Pflanze vor. 

Zur Erklirung der Versuchsresultate werden die folgenden Gene 
angenommen: 

ein Gen, das einfarbige Blatter verursacht, und 

zwei Gene, die zusammen dunkelgriine Farbe hervorbringen; allein 
bringt aber jedes Gen wahrscheinlich griine Farbe, obgleich vielleicht 
von verschiedener Nuance, hervor. 

Es miisste dann aber mdglich sein durch Kreuzuing von zwei 
griinen Pflanzen, die je eins der beiden Gene fiir griine Farbe besitzen, 
dunkelgriine Pflanzen zu bekommen. Theoretisch miissten beide 
Sorten von griinen Pflanzen in der F,-Generation der Kreuzung 3) 
vorhanden sein. Einige Kreuzungen zwischen griinen F-Pflanzen 
dieser Kreuzung wurden ausgefiihrt, sie gaben aber nur griine und 
gelbgriine Individuen. Die Zahlen waren aber hier so klein, dass das 
negative Resultat von wenig Bedeutung ist. Dagegen ist in einer andern 
Kreuzung von zwei héchst wahrscheinlich griinen Pflanzen eine dun- 
kelgriine F,-Pflanze erhalten worden, und ich halte deswegen die ge- 
gebene Erklarung fiir die wahrscheinlichste. 

Erst als ich das Manuskript fertig geschrieben hatte, bekam ich 
die Arbeit von Correns in den Sitzungsber. d. Preuss. Akad. d. Wiss. 
1920, VI, VII zu sehen, worin er iiber Versuche mit buntblatterigen 
Pflanzen, darunter auch mit Tropwolum majus, berichtet. Von seinen 
Resultaten kann ich hier nur erwahnen, dass er wie ich gefunden hat, 
dass gelbgriin rezessiv zu griin und gescheckt rezessiv zu einfarbig ist. 
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- BLUTENFARBE. 


Friiher habe ich kurz iiber die Resultate in bezug auf die Ver- 
erbung einiger Bliitenfarben von Tropwolum majus (in Botaniska No- 
tiser 1918) berichtet. Damals habe ich konstatiert, dass dunkelgelb 
uber hellgelb dominiert, und dass die Spaltung in F, monohybrid ist. 
Dies habe ich jetzt bei grésserem Material bestatigen kénnen. Ausser- 
dem habe ich damals iiber einige Spaltungen in bezug auf rote Farbe 
berichtet und dabei gezeigt, dass rot iiber gelb dominiert, dass die 
Farbe oft verschieden wird, je nachdem rot mit dunkelgelb oder mit 
hellgelb kombiniert ist und dass wahrscheinlich Heterozygoten und 
Homozygoten verschieden sein kénnen. Diese Versuche habe ich fort- 
gesetzt, die Resultate werden aber durch die grosse Modifizierbarkeit 
der roten Formen oft undeutlich. Es gibt aber sicher mehrere geno- 
typisch verschiedenen rote Rassen, und man bekommt deswegen bei 
Kreuzungen 4usserlich 4hnlicher Formen oft ganz verschiedene Resul- 
tate. Es wiirde aber zu weit fiihren hier naher auf diese Verhaltnisse 
einzugehen, da dies kaum méglich ist ohne die Einzelheiten mit- 
zunehmen. 

Interessant sind die Resultate einer Kreuzung zwischen einer gel- 
ben und einer lilafarbigen Pflanze. In F, bekam ich zwei Pflanzen, 
von denen die eine lila’, die andere dagegen gelb mit einem lilafarbi- 
gen Fleck an der Basis der Kronenblatter war. Beide Besassen also 
das lilafarbige Pigment obgleich in verschiedener Ausdehnung. In F, 
nach beiden Pflanzen bekam ich 53 Pflanzen, die alle mehr oder we- 
niger lila Pigment besassen. In F, nach der einfarbigen F,-Pflanze 
waren sie alle einfarbig, in F, nach der gefleckten F,-Pflanze kamen 
aber wieder beide Typen vor und zwar etwa im Verhiltnis 3 gefleckte : 
1 einfarbige. In F; nach neun Pflanzen aus den beiden F,-Generatio- - 
nen bekanr ich 80 Pflanzen, die auch alle das lila Pigment besassen, ent- 
weder auf der ganzen Flache oder als Fleck. Es trat also weder in F, 
noch in F, eine sichtbare Spaltung in bezug auf das Vorhandensein des 
lilafarbigen Pigments ein. Dies kann durch die Annahme polymerer 
Gene erklirt werden, es miissen aber dann wahrscheinlich wenigstens 
drei angenommen werden. Es gibt aber auch andere Erklarungsmég- 
lichkeiten, die Untersuchungen hieriiber werden fortgesetzt. 


1 Die Farbe wird hier iiberall | »fila» genannt, obgleich sie bei dunkelgelben 
Pflanzen mehr braun, von einer eigentiimlichen Nuance, war. Diese Kreuzung war 
auch dunkelgelb X hellgelb, und in bezug auf dieses Eigenschaftspaar trat tiberall 
die zu erwartende Spaltung ein. 
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In der eben besprochenen Kreuzung dominierte die Fleckzeichnung 
iiber die Ganzfarbigkeit, und die Resultate sowohl in F, als auch in F; 
entsprachen vollig der Erwartung bei einer monohybriden Spaltung. 
Das Gen fiir Fleckzeichnung wurde sicher von der gelben Pflanze in 
die Kreuzung eingefiihrt, da die lila P-Pflanze ganzfarbig war. Die 
gelbe Pflanze besass auch den Fleck in der Form einer sog. Gespenster- 
zeichnung, d. h. die Stelle, wo der Fleck vorkommt, war heller als die 
Umgebung und von dieser scharf abgegrenzt. 

Bei gelben Pflanzen kann ein ahnlicher Fleck, aber rotes oder rot- 
braunes Pigment enthaltend, vorkommen. Solche Formen habe ich 
zu mehreren Kreuzungen benutzt und in F', wieder gefleckte Pflanzen 
erhalten. In F, wurden nebst scharf gefleckten und gelben zuweilen 
auch Formen mit einem kleinen undeutlichen Fleck und oft auch 
ganzrote Pflanzen ausgespaltet. Da der kleine Typus vom Fleck 
vererbbar ist, miissen hier wenigstens zwei Gene fiir Fleckzeichnung 
beteiligt gewesen sein. Wahrscheinlich waren ausserdem verschiedene 
Gene fiir rote Farbe vorhanden, wodurch die Resultate wegen der Mo- 
difizierbarkeit der Formen mit rotem Pigment unklarer geworden sind. 


WUCHS. 


In bezug auf den Wuchs kommen wenigstens zwei Typen von 


T. majus vor. Der eine besitzt einen langen kriechenden Stamm, der 
andere ist eine dichte nana-Form. In einer Kreuzung zwischen diesen 
beiden Typen waren die F,-Pflanzen vom kriechenden Typus, welcher 
also mehr oder weniger dominant ist. In F, trat eine monohybride 
Spaltung ein. Diese Spaltung soll nach Hurst (Mendel-Festschrift 
1911) auch von Wess konstatiert worden sein. 


CLARKIA ELEGANS. 
BLUTENFARBE. 


Von dieser Pflanze habe ich fiinf in der Bliitenfarbe verschiedenen 
Typen zu Kreuzungen benutzt und zwar weiss, hellrot, lachsrot, lilarot 
und lila. Die folgenden Kreuzungen wurden ausgefihrt: 

1) weiss X lilarot, 

2) weiss X lachsrot, 

-3) weiss X lila, 


4) lachsrot X lilarot. 
Es dominierte: hellrot, lachsrot, lilarot und lila iiber weiss; lila, 
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lilarot und lachsrot tiber hellrot und lilarot tiber lachsrot*. In F, und 
zuweilen schon in F, traten Spaltungen ein, die durch die Annahme 
folgender Gene erklart werden kénnen: 

A, das hellrote Farbe. hervorbringt; 

B, das lachsrote Farbe hervorbringt; 

C, das mit A zusammen lilarote Farbe gibt, ob es allein eine sicht- 
bare Wirkung hat, ist noch nicht festgestellt; 

D, das mit A zusammen lila Farbe gibt, allein hat es keine sicht- 
bare Wirkung. 

Da es wenigstens zwei Gene gibt, A und B, die allein Farbe her- 
vorbringen kénnen, muss man, wenn beide in einer Pflanze heterozy- 
gotisch vorhanden sind, in der Nachkommenschaft dieser Pflanze eine 
Spaltung in 15 farbige : 1 weisse erhalten. Eine solche Spaltung habe 
ich in der Nachkommenschaft einer F,-Pflanze aus der Kreuzung 2) 
weiss X lachsrot bekommen. In F, der Kreuzung 3) weiss X lila war 
die Spaltung 9 lila: 3 hellrote : 4 weisse, was nach der obigen Erkla- 
rung theoretisch zu erwarten war. 


CLARKIA PULCHELLA. 
BLUTENFARBE. 


Vier Bliitentypen von Clarkia pulchella habe ich zu Kreuzungen 
benutzt. Es waren weiss, rote lila, lila und lila mit weissem Rande. 
Die folgenden Kreuzungen wurden ausgefiihrt: 

1) weiss X lila, 

2) rote lila X lila, 

3) lila mit weissem Rande X einfarbig lila. 

Es dominierte lila tiber weiss und iiber rote lila und einfarbig lila 
iiber lila mit weissem Rande. In allen Kreuzungen trat in F, Spal- 
tung in die Elterntypen ein, und zwar etwa im Verhaltnis 3:1. In 
der Kreuzung 1) weiss X lila kamen wahrscheinlich auch rote lila 
F.-Pflanzen vor, da aber dieser Typus von dem lila Typus zuweilen 
schwer zu unterscheiden ist, wird die Klassifizierung zuweilen unsicher. 
Das Verhialtnis zwischen farbigen und weissen war aber 3:1. In der. 
Kreuzung 3) lila mit weissem Rande X einfarbig lila war das einfar- 
bige Individuum eine F,-Pflanze aus der Kreuzung 2) rote lila X lila 
und hier trat schon in F, eine Spaltung in lila und rote lila ein. Sie 





1 Bateson erwihnt (Mendel’s principles of heredity. 1909. S. 39), dass 
»magenta red» iiber »salmonpink» dominiert. Diese Farben entsprechen wahr- 
scheinlich den von mir oben »lilarot» und »hellrot» genannten. 
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waren aber alle einfarbig, obgleich die jungen Bliiten am Rande etwas 
heller waren, und in F, war die Spaltung in einfarbige und Formen 
mit weissem Bliitenrande sowohl nach lila- als auch nach rote-lila-far- 
bigen F’,-Pflanzen etwa im Verhaltnis 3:1. In der Nachkommenschalt 
einer rote-lila-farbigen F',-Pflanze waren alle einfarbige Pflanzen rote 
lila, wahrend in der Nachkommenschaft einer lila-farbigen F,-Pflanze 
unter den einfarbigen sowohl lila als auch rote lila Individuen vor- 
kamen. Bei den Individuen mit weissem Rande war es nicht mdg- 
lich zu entscheiden, ob sie rote lila oder lila waren. Diese Resultate 
werden durch die Annahme folgender Gene erklirt: 

ein Gen, A, das rote lila Farbe hervorbringt; 

ein Gen, B, das mit A zusammen lila Farbe bewirkt, ob es allein 
eine sichtbare Wirkung hat, ist noch nicht festgestellt; 

ein Gen, C, das Einfarbigkeit der Bliiten verursacht. 


IMPATIENS BALSAMINA. 
BLUTENFARBE. 


Uber die ersten Resultate meiner Kreuzungen verschiedener For- 
men von der Garten-Balsamine habe ich schon (Botaniska Notiser 
1915) eine kurze Mitteilung ver6ffentlicht. Ich habe damals vier 
Bliitenfarbentypen genetisch untersucht, nimlich blaurot, blau, rot und 
rosa und habe, allerdings bei sehr kleinen Zahlen, feststellen kénnen, 
dass der blaue Typus durch ein Gen B, der rote durch ein Gen R und 
der blaurote durch das Zusammenwirken der beiden Gene B und R 
bewirkt wird. Die rosa Pflanzen besitzen die Konstitution bbrr. 
Diese Resultate habe ich jetzt durch mehrere Kreuzungen und Selbst- , 
bestéubungen verschiedener Pflanzen bei viel grésserem Material be- 
statigen kénnen. 

Ausser den schon erwihnten Typen habe ich jetzt zwei neue zu 
Kreuzungen benutzt, naimlich weiss und weissgefleckt. Weiss ist re- 
zessiv zu blaurot, blau und rot. In F, der Kreuzungen von weiss mit 
diesen Farbentypen werden meistens auch rosafarbige Pflanzen aus- 
gespaltet. Die Resultate kénnen alle durch die Annahme erklart wer- 
den, dass die rosa Farbe von einem Gene A verursacht wird, das auch 
vorhanden sein muss, damit die Gene B und R eine sichtbare Wirkung 
erzielen kénnen. 

Der weissgefleckte Typus besitzt rundliche weisse Flecke auf 
blaurotem, blauem oder rotem Grunde. Diese Weissfleckigkeit hat sich 
in mehreren Versuchen als dominant erwiesen und kann als von einem 
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Gene F verursacht betrachtet worden. Die Pflanzen ohne diese 
Fleckigkeit sind also alle ff. Ob das Gen F von B und R ganz unab- 
hingig vererbt wird, konnte wegen der bei der Balsamine immer ver- 
haltnismassig kleinen Zahlen noch nicht mit Sicherkeit festgestellt 
werden. 


HOHE DER PFLANZE. 


In bezug auf die Héhe der Pflanze hatte ich in meinem Versuchs- 
material Pflanzen von zwei scharf verschiedenen Typen. Der eine war 
verhaltnismassig hoch, etwa 50—60 cm, wahrend der andere viel nied- 
riger, etwa 20—30 cm, war. Zwei Kreuzungen zwischen diesen beiden 
Typen habe ich ausgefiihrt und bis jetzt bis in F, untersucht. Die F,- 
Pflanzen waren etwa derselben Héhe wie die grossen P-Pflanzen, in 
F., trat Spaltung ein und hier wurden sowohl die Elterntypen als auch 
Zwischenformen ausgespaltet. Die Pflanzen in den vier F.-Generatio- 
nen des Jahres 1919 variierten zwischen folgenden Grenzen: 24—359, 
27—51, 20—S0, 28—53 cm. In jeder F.-Generation kamen also beide 
Elterntypen vor, und zwar waren sie in mehreren Individuen vorhan- 
den. Da die Zahlen nur klein waren und in allen vier F,-Generatio- 
nen zusammen nur 65 Pflanzen vorhanden waren, so war sicher 
keine grosse Zahl von Genen beteiligt. Dass Zwischenformen zwischen 
den Elterntypen vorkamen zeigt aber, dass mehr als ein Gen fiir 
Héhe vorhanden war. . 

Nach meinen jetzigen Versuchsresultaten scheint die Héhe der 
Pflanze von der Bliitenfarbe ganz unabhangig zu spalten. 

Hilleshég, im Oktober 1920. 























MULTIPLE ALLELOMORPHE UND KOM- 
PLEXMUTATIONEN BEIM WEIZEN 


(UNTERSUCHUNGEN UBER SPELTOIDMUTATIONEN 
BEIM WEIZEN II) 
VON H. NILSSON-EHLE 
INSTITUT FUR VERERBUNGSFORSCHUNG, AKARP, SCHWEDEN 


(With an English summary) 





I. MULTIPLER ALLELOMORPHISMUS BEI DER 
BEHAARUNGSEIGENSCHAFT. 


—— vor vielen Jahren habe ich beim Weizen einige Beispiele 
von »Dreiecken» (Baur 1912, 1914) oder »multiplen Allelomor- 
phen» gefunden, ohne jedoch tiber ihre richtige Deutung eine klare 
und sichere Auffassung gewinnen zu kénnen. Die betreffenden Merk- 
male erbieten zum Teil grosse prinzipielle Ahnlichkeit mit sonst ge- 
fundenen, in multiple Allelomorphe eintretenden Eigenschaften, in 
dem es verschiedene Gradationen derselben Ausseneigenschaft sind, die 
die Allelomorphenreihe bilden. Die Gradationen sind von einander 
scharf getrennt. , 

Zuerst konstatierte ich ein Dreieck bei der Ahrenbehaarung des Wei- 
zens. Nebst der gew6hnlichen mit blossem Auge erkenntlichen voll- 
behaarten Form gibt es eine sehr distinkte, halbbehaarte Form, ihn- 
lich z. B. einer von denjenigen, die E. SAuNpDERS (1920) neuerdings bei 
Matthiola als Glied eines multiplen Allelomorphs erkannt hat. Die 
halbbehaarte Form ist dusserlich der gew6hnlichen kahlen am aéhn- 
lichsten, und ohne Lupe wiirde eine Verwechslung mit derselben leicht 
stattfinden kénnen. Der betreffende halbbehaarte Typus kommt im 
Variationskreis des Weizens offenbar ziemlich selten vor. K6ORNICKE 
in Handb. des Getreidebaues I erwahnt ihn unter den zahlreichen auf- 
gezahiten Weizenvarietiiten nicht, weder bei Triticum vulgare noch bei 
den anderen Kulturweizenarten; var. subvelutinum mit schwicherer 
Behaarung als normal (S. 48) diirfte hierher nicht gehéren, denn fiir 
unsere Form ware der Name subglabrum eher bezeichnend. Auch die 
von Howarp (1912) untersuchten Behaarungsformen, die sich ausser-- 
dem in vererbungstheoretischer Hinsicht anders verhalten, indem sie 
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unabhingig von einander mendeln, sind nach der Beschreibung kaum 
mit der hier in Frage kommenden Form identisch. Die erste halb- 
behaarte Form, die ich gesehen und zuerst zu Kreuzungsuntersuchungen 
verwendet habe, war eine von HJ. Nitsson in den neunziger Jahren 
aus Shiriffsweizen getrennte, in der jabrlichen Sval6fer Sortenverzeich- 
nis in Sveriges Utsiadesférenings Tidskrift beschriebene, in mehreren 
Hinsichten sehr charakteristische Linie 0608 (Ahren begrannt und halb- 
behaart). Wie diese Form urspriinglich entstanden ist, lasst sich nicht 
sagen, da die Muttersorte schon bei der Einfiihrung aus England ge- 
mischt war. Spater habe ich aus dem Svaléfer Grenadierweizen eine 
halbbehaarte Form 0540 gezogen (mit unbegrannten Ahren; vielleicht 
aus spontaner Kreuzung mit 0608 entstanden). Dass aber der halb- 
behaarte Typus schon ein alter, lange vorkommender Typus gewesen 
ist, dariiber kann kein Zweifel bestehen, denn ein jedenfalls sehr ahn- 
licher Behaarungstypus ist unter schweizerischen Landweizensorten be- 
kannt. Dr. Vo_Kart, Oerlikon-Ziirich, hat im Jahre 1911 die Freund- 
lichkeit gehabt, mir einige solche Muster zur Verfiigung zu stellen. 
Beim Anbau dieser Weizen bewahrte sich auch hier der halbbehaarte 
Typus als konstantes Merkmal. Kreuzungsversuche mit diesen Weizen 
misslangen leider infolge zufialliger Umstinde. 

Bei der oben erwahnten Linie 0608 zeigen die Spelzen nur am 
oberen Teil eine sehr feine, kurze und diinne Behaarung, so dass sie 
beim ersten Blick glatt erscheinen. Keine mir bekannten konstanten 
Formen vermitteln einen Ubergang von dieser konstant halbbehaarten 
Form weder zu den gew6hnlichen behaarten Formen noch zu den 
unbehaarten. Die Sorte ist zwar hinsichtlich der Behaarung gewisser- 
massen intermediar, aber jedoch sowohl von anderen behaarten Sor- 
ten als von den unbehaarten ganz diskontinuierlich getrennt. Es 
kénnte deshalb angenommen werden, dass die Behaarung dieser Form 
wie in Howarps (1912) Fallen von einem vom gew6éhnlichen Be- 
haarungsfaktor (A) verschiedenen Erbfaktor (B) herriihre. In diesem 
Falle sollte man, wenn die beiden Faktoren unabhangig spalten, er- 
warten, dass sie bei Kreuzungen die kahle Form (ab) in F, in geringer 
Menge ergaben. 

Das ist jedoch nicht der Fall gewesen. Bei der Kreuzung 0608 
(halbbehaart) * Schwed. Sammetweizen (vollbehaart) entstanden in 
F. keine unbehaarten Individuen. In F, dominierte die starkere Be- 
haarung des Schwed. Sammetweizens. 

F, ergab die Spaltung 3 behaart: 1 halbbehaart. Freilich waren 
die behaarten Individuen nur zum Teil ebenso stark behaart wie der 
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Schwed. Sammetweizen (die meisten zeigten entschieden schwachere 
Behaarung), aber sie bildeten jedoch eine Gruppe fiir sich, welche von 
den tbrigen halbbehaarten, mit kaum sichtbarer Behaarung, leicht 
unterschieden werden konnte. 

Von den 77 Individuen der .F, waren: 

42 behaart, unbegrannt (oder mit schwacher Andeutung von 
Grannen), 

18 behaart, begrannt, 

14 halbbehaart, unbegrannt {oder mit schwacher .Andeutung von 
Grannen), 

3 halbbehaart, begrannt. 

Also behaart: halbbehaart—=60: 17—3,5:1. Die Sorte 0608 scheint 
somit von dem Schwed. Sammetweizen jedenfalls :nur durch einen 
Faktor abzuweichen. Man koénnte sich dabei denken, dass beide Sor- 
ten den Halbbehaarungsfaktor besitzen, d. h. Schwed. Sammetweizen 
wire = AB, 0608 = aB, in welchem Falle die Spaltung ja die oben ge- 
nannte monohybride 3 behaart: 1 halbbehaart werden miisste. Dann 
sollte aber der Schwed. Sammetweizen (AB) bei Kreuzung mit unbe- 
haarten (ab) natiirlich halbbehaarte Formen (aB) in F, geben, und 
noch mehr, die unbehaarten sollten dann nicht */, sondern nur */;, 
der ganzen Individuenzahl betragen. Bei allen Kreuzungen vom 
Schwed. Sammetweizen mit unbehaarten Sorten ist aber  (vgl. 
TscHERMAK 1901) das Verhaltnis stets 3 behaart : 1 unbehaart gewesen, 
was geniigend zeigt, dass bei dem vollbehaarten Schwed. Sammetweizen 
entweder nur ein einziger Behaarungsfaktor oder zwei, bezw. mehrere 
in irgend einer Weise gekoppelte Faktoren vorhanden sind. 

Die jetzt beschriebene F, lehrte auch, dass die Begrannungseigen- 
schaft unabhangig von der Behaarung spaltet. 

Schliesslich wire die Annahme denkbar, dass zwei Behaarungs- 
faktoren in der Weise zusammenwirken, dass behaart = AB, halbbe- 
haart = Ab und unbehaari—aB ware. Dann miissten aber halbbe- 
haart X unbehaart behaart ergeben, was nicht der Fall ist. Diese 
letzte Kreuzung ergibt in F, halbbehaart und in F, erfolgt wieder die 
einfache Spaltung 3 halbbehaart: 1 unbehaart. Auch F; verhalt sich 
in derselben einfachen Weise. Aus den erhaltenen Zahlen sei hier 
nur als Beispiel angefiihrt, dass Kreuzung 0608 (halbbehaart) < 0204 
{kahl) in F, die Spaltung 64 halbbehaart : 23 kahl ergab. 

In entsprechender Weise verhielt sich auch die halbbehaarte 
Linie 0540 bei Kreuzung mit unbehaarten Linien. 
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Es scheint demnach ein typisches Dreieck oder tripler Allelo- 
morphismus hier vorzuliegen. 


Il. MULTIPLER ALLELOMORPHISMUS BEI DER 
BEGRANNUNGSEIGENSCHAFT. 
Ganz ahnlich ist der Fall bei der Begrannungseigenschaft des 
Weizens. Neben den gewodhnlichen unbegrannten (oder ganz kurz 

















: a b ¢ 
Fig. 1. Halbbegrannte (b) und begrannte (c) Mutation aus Extra-Squarehead II (a). 


begrannten; Fig. 1a) und vollbegrannten (Fig. 1c) Typen kommt ein 
ganz distinkter, halbbegrannter, ebenfalls ganz konstanter Typus (Fig. 
1b) vor. Dieser Typus wird von K6rnickE in Handbuch des Getreide- 
baues I zwar fiir Triticum dicoccum und polonicum, aber merkwiir- 
digerweise nicht fiir Tr. vulgare, ‘angegeben. Er entsteht jedoch nicht 
gerade selten (obwohl natiirlich nur in ganz vereinzelten Exemplaren ) 
als Mutation in Vermehrungen von unbegrannten Weizenlinien. Auch 
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der vollbegrannte Typus entsteht in gleicher Weise als Mutation in 
unbegrannten Linien. So habe ich halbbegrannte und vollbegrannte 
Mutationen u. a. aus Extra-Squarehead II, Panzerweizen und Sommer- 
perlweizen in Kultur gehabt. Im importierten Englischen Squarehead 
waren halbbegrannte Formen vorhanden und wurden schon friiher von 
Hs. Nitsson getrennt und unter den Nummern 0204 und 0205 in der 
jahrlichen Svaléfer Sortenverzeichnis in Sveriges Utsaddesférenings 
Tidskrift als konstante Formen beschrieben. 

Die von Howarp (1912, 1915) untersuchten, von zwei verschieden- 
en Erbfaktoren bedingten Begrannungstypen entsprechen nicht dem 
hier erérterten halbbegrannten. Die beiden homozygoten Typen How- 
ARDS haben kiirzere oder langere Grannenspitzen, sind aber von mei- 
ner Form durch schwachere Grannen deutlich verschieden. Nach den 
Abbildungen Howarps (1915) ist meine halbbegrannte Form im dusseren 
Aussehen am nachsten den Heterozygoten zwischen kurzbegrannt und 
vollbegrannt 4hnlich, unterscheidet sich aber natiirlich durch ihre 
vollkommene Konstanz. 

Wenn die Grannen unbeschidigt sind, ist die halbbegrannte 
Zwischenform stets leicht sowohl von der vollbegrannten als von der 
grannenlosen zu trennen. 

Die drei konstanten Formen unbegrannt, halbbegrannt und voll- 
begrannt, von denen unbegrannt itiber halbbegrannt und begrannt, 
halbbegrannt iiber begrannt dominiert (wenigstens annahernd), geben 
nun in jeder Verbindung mit einander die einfache Spaltung 3: 1, 
weshalb ein typischer -Dreieckfall auch hier vorliegt. Die unten naher 
zu beschreibenden Untersuchungen iiber Speltoidmutationen haben, 
wie in Kap. VI ausgefiihrt wird, die Aufmerksamkeit speziell auf die 
Verbindung unbegrannt X begrannt und ihre Untersuchung in még- 
lichst grossem Masstabe gelenkt. Anfangs glaubte ich eher, dass die 
Kreuzung zwischen den beiden Mutationen halbbegrannt und begrannt 
(die Mutationen aus derselben Mutterlinie getrennt) die eventuell vor- 
liegende Koppelung aufklaren kénnte. Diese Hoffnung wurde aber 
nicht erfillt. Da die Verbindung unbegrannt X begrannt erst jetzt 
in erwiinschtem sehr grossem Masstabe untersucht wird, werde ich eine 
Ubersicht simtlicher erhaltener Zahlen in besonderem Zusammenhang 
spater geben. 

In bezug auf die Theorie der multiplen Allelomorphe verweise ich 
besonders auf die Auseinandersetzungen Morgans u. a. (1915, 1916). 
Wenn man die Méglichkeit erwagt, die Dreiecke als Fall sehr statker 
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oder absoluter Koppelung gew6éhnlicher mendelnder Erbfaktoren zu 
erklaren, kommen zunachst drei hypothetische Schemata in Betracht. 


Schema I. 


AB=grannenlos, _ bezw. vollbehaart 
Ab =halbbegrannt, » halbbehaart 
aB = begrannt, >»  kahl 


in Fallen, wo die beiden rezessiven Merkmale durch selbstandige 
Mutation aus dem normalen Typus entstehen wie in bezug auf Be- 
grannung, ist diese Annahme zweifellos am nachsten liegend. Wenn 
man mit Baur (1918) annimmt, dass absolute Koppelung vorliegt, 
kénnen aus der Verbindung Ab X aB nur die Gameten Ab und aB 
entstehen, wodurch die Spaltung nach Kreuzung der beiden Mutatio- 
nen mit einander ebenso einfach verlaufen muss wie nach Kreuzung 
der Normalform (AB) mit jeder der Mutationen. Die Schwierigkeit 
dieser Erklirungsweise ist aber, dass der Heterozygot AaBb aus Kreuz- 
ung Ab (halbbegrannt) X aB (begrannt), wo beide Erbfaktoren wie- 
der vereinigt auftreten, nicht das dominierende grannenlose Merkmal 
zur Schau bringt. F, aus Kreuzung halbbegrannt X begrannt ist wie 
oben gesagt stets halbbegrannt, und da die Dominanz, wie so oft, nicht - 
immer vollstandig ist, wird die F, eher starker begrannt als die kon- 
stant -halbbegrannte Mutterform als umgekehrt. Eine Andeutung, dass 
die Erbfaktoren der beiden Mutationen in irgend einer Weise zusam- 
menwirken, um Grannenlosigkeit oder annahernde Grannenlosigkeit zu 
stande zu bringen, gibt es gar nicht. Das Verhialtnis ist dem Fall 
Baurs bei Antirrhinum offenbar ganz analog, und Baur nimmt des- 
halb auch an, dass infolge der Koppelung der Erbfaktoren eine Do- 
minanzstérung in irgend einer Weise stattfindet (1918). 


Schema II. 
AB =grannenlos, __bezw. vollbehaart 
Ab =halbbegrannt, » halbbehaart 
ij ? » ¢ 
ab = begrannt, »  kahl 


Auch diese -Erklirungsweise wird von Morgan (1915) diskutiert. 
Unter Annahme vollstindiger Koppelung zwischen den beiden Fak- 
toren A und B stimmt das Schema mit den Tatsachen gut tberein, er- 
fordert aber, wenn die begrannte Mutation (ab) direkt aus der gran- 
nenlosen Normalform (AB) entsteht, dass durch dieselbe Mutation zwei 
mendelnde Erbfaktoren gleichzeitig betroffen werden, eine Annahme, 
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die ohne weitere Belege kaum irgend welchen Vorzug vor der in 
Schema I aufgestellten bietet. 


Schema III. 


Ab =—grannenlos, __ bezw. vollbehaart 

aB = halbbegrannt, » halbbehaart 

ab = begrannt, » kahl 

AB = ? » 7 

Auch dies Schema stimmt mit den Tatsachen iiberein, setzt aber 
voraus, dass durch einfache Mutation Ab in aB iibergehe, was minde- 
* stens ebenso unwahrscheinlich erscheint wie der in Schema II disku- 
tierte direkte Ubergang von AB zu ab. 

‘Bei Mangel empirischer Grundlage fiir die Koppelungsannahme 
iiberhaupt schien es mir vorlaufig am richtigsten, die betreffenden 
Falle als echte multiple Allelomorphe in MorGans und GoLpscuMiIpTs 
(1920) Sinne aufzufassen, d. h. als drei Zustiinde derselben Erbeinheit. 
Auffallig ist ja auch, dass es sich in beiden Fallen nur um ein Mehr 
oder Weniger derselben Eigenschaft handelt, wahrend die bekannten 
Koppelungsfille meistens Erbeinheiten fiir verschiedene diussere Eigen- 
schaften betreffen. 


III. MULTIPLER ALLELOMORPHISMUS BEI DEN 
SPELTOIDMUTATIONEN DES WEIZENS. 


Dann wurde aber im Laufe der Untersuchungen ein ganz iiber- 
raschender Fall von multiplen Allelomorphen beim Weizen konstatiert. 
Die verschiedenen Speltoidmutationen, die ich anderswo (1917) naher 
beschrieben habe und deren Kreuzung mit einander ich als die nach- 
ste wichtige Aufgabe dieser Arbeit hervorhob, erwiesen sich nach den 
Untersuchungen der Jahre 1918 und 1919 als auch hierher gehérend. 
Grannenloser Speltoid und begrannter Speltoid, aus der Normalform 
unabhangig entstandene Mutationen, ergaben bei Kreuzung mit ein- 
ander nicht, wie erwartet, die Normalform, sondern ganz echten gran- 
nenlosen Speltoid, und es erfolgte in F, die einfache Spaltung grannen- 
los Speltoid : begrannt Speltoid. 

Im Jahre 1916 ausgefiihrte Kreuzung: Begrannter Speltoid (aus 
Fylgiaweizen)  grannenloser Speltoid (aus Extra Squarehead II) ergab 
als I’, 1917 einen grannenlosen Speltoid; F, 1918 zeigte 15 grannenlos 
Speltoid, 4 begrannt Speltoid. F,; 1919 ergab folgendes Resultat: 
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TAB. 1. 


F;-Spaltung nach Kreuzung begrannter Speltoid X un- 
begrannter Speltoid. 





























Spaltung in Fs 

Feld- 

ee F,-Pflanzen grannenlos | begrannt 
1919 Speltoid | Speltoid 
297 grannenloser Speltoid 75 | 24 
298 » » 101 0 
299 > » 61 | 13 
300 » » 72 } 60! 
- 301 » » 91 0? 
302 » » 78 20 
303 » » 135 0 
304 » » 100 19 
305 » » 120 0 
306 » » 40 27 
307 » » 95 0 
308 » » 23 0 
309 | begratinter Speltoid 0 118 


Der multiple Allelomorphismus zwischen Normaltypus, grannen- 
losem Speltoid und begranntem Speltoid scheint also, da meine friihe- 
ren Untersuchungen (1917) in den betreffenden Fallen die einfache 
Spaltung bei den Verbindungen Normaltypus X grannenloser Speltoid 
und Normaltypus  begrannter Speltoid erwiesen hatten, unzweifel- 
haft zu sein. 

Auf die oben ersichtlichen, ganz eigenartigen Zahlenverhaltnisse, 
die hier ebensowenig wie bei den in meiner ersten Abhandlung (1917) 
beschriebenen Spaltungen mit dem gewodhnlichen Verhaltnis 1:2: 1 
im Einklang stehen (die homozygoten grannenlosen Speltoiden sind, 
wie die F;-Untersuchung zeigt, zu zahlreich; ausserdem werden die 
ausgespalteten begrannten Speltoiden bald zu selten (299, 304), bald gar 
zu zahlreich (300)), werde ich in geeignetem Zusammenhange spater 
speziell zuriickkommen. Ich werde hier nur den multiplen Allelo- 
morphismus als solchen behandeln. 


1 In den Nummern 300 und 301 war ausserdem je ein Speltoidheterozygot 
vorhanden. Zweifellos sind diese Individuen Folge von Vizinismus mit in der 
Nahe angebauten Normaltypen, denn infolge des geschwachten Pollens der Spel- 
" toiden (vgl. meine Abhandlung 1917) werden diese relativ leicht von anderen In- 
dividuen befruchtet. und erzeugen deshalb Vizinisten. 





MULTIPLE ALLELOMORPHE UND KOMPLEXMUTATIONEN BEIM WEIZEN 285 





IV. DER MULTIPLE ALLELOMOPHISMUS DER SPELTOID- 
MUTATIONEN ALS FALL EINER KOMPLEXMUTATION 
MIT HOHER KOPPELUNG.. 


Dass die verschiedenen Speltoidmutationen einen multiplen Allelo- 
morphen mit einander bilden, war besonders auffallig und musste 
sofort den Gedanken wecken, dass die beim Weizen vorliegenden Fille 
von multiplem Allelomorphismus trotz Allem doch nicht, wie ich frither 
angenommen hatte, verschiedene Zustiinde derselben Erbeinheit be- 
zeichnen. Erstens kann hier gar nicht mehr Rede davon sein, dass die 
allelomorphen Glieder nur verschiedene Abstufungen, verschiedene 
Auspragungen einer bestimmten dusseren Eigenschaft bezeichnen. Im 
Gegenteil betreffen die Speltoidmutationen auf einmal die verschieden- 
sten jiusseren Merkmale, wie Ahrenlinge und Ahrendichtigkeit, Ahren- 
breite, Form, Zeichnung und Festigkeit der Hiillspelzen, Korngrdsse, 
Begrannung, Spatreife usw. Es ist nicht mehr nur so, dass die mul- 
tiplen Allelomorphen verschiedene Ausbildungsgrade der einen oder 
anderen dieser Eigenschaften bezeichnen, sondern die Teilmerkmale 
des ganzen Merkmalkomplexes treten in multiplen Allelomorphismus 
mit einander und unterscheiden sich dadurch ganz bestimmt von den 
unter I und II beschriebenen typischen Fallen von multiplem Allelo- 
morphismus beim Weizen, wo nur Begrannung bezw. Behaarung mit 
im Spiele ist. 

Zweitens kommt es sehr merkwiirdig vor, dass bei den Speltoid- 
mutationen, vor Allem den begrannten, verschiedene Merkmale, die - 
sonst bei Kreuzungen in weiter Ausdehnung unabhiingig spalten, ein- 
ander begleiten und als eine Einheit auftreten, z. B. Ahrendichtigkeit 
und Begrannung. Auch der feste Zusammenhang bei gewissen Muta- 
tionen zwischen Begrannung und den spezifischen Speltoidmerkmalen 
im Bau der Hiillspelzen musste befremden, da die Begrannung beim 
Weizen meistens ohne diese eigenartige Ankniipfung auftritt. Man 
kénnte dann vermuten, es seien verschiedene Begrannungsfaktoren 
vorhanden bei den begrannten Speltoiden’ und den gewoéhnlichen be- 
grannten Weizen. Das kann natiirlich auch der Fall sein, wie How- 
ARDS (1915) Untersuchungen zeigen. Meine Kreuzungen zwischen 
begrannten Speltoiden und gew6hnlichem begranntem Weizen ergaben 
aber bisher wieder nur begrannte F,, was zeigt, dass dieselbe Be- 
grannung wie bei den Speltoiden auch ohne Verbindung mit den 
sonstigen Speltoidmerkmalen auftreten kann. 


Hereditas I. 
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Diese Erwiaigungen schienen mich notwendigerweise zu der 
Annahme zu zwingen, dass bei den Speltoiden ein Merkmalkomplex, 
von verschiedenen Erbfaktoren bedingt, vorhanden sein miisse. Die 
betreffenden Mutationen sollten dann Komplexmutationen darstellen, 
d. h. zwei bis mehrere oder bisweilen vielleicht eine ganze Reihe von 
Erbfaktoren auf einmal betreffen. Diese Erbfaktoren waren aber in 
fester Weise mit einander gekoppelt, weshalb die Spaltung nach Kreu- 
zung Normaltypus X Speltoid in typischen Fallen einfach verlauft. 
M. a. W. das oben aufgestellte Schema II wire die richtige Erklirungs- 
weise der scheinbaren multiplen Allelomorphen. 

Schon aus anderen Gesichtspunkten ware eine solche Annahme 
plausibel genug. Wenn nur ein einziger Erbfaktor fiir die Speltoid- 
veranderung verantwortlich sein sollte, ware namlich schon seine 
ganz ausserordentliche Pleiotropie sehr merkwiirdig. Auf Grund der 
analogen, ganz eigenartigen, auf Begrannung, Behaarung und Ablés- 
ungsring der Ahrchen beziiglichen Pleiotropie bei den Wildhafer- 
mutationen des Hafers (vgl. meine Abhandlung 1911 a) oder »Fatuo- 
iden» (nach Avena fatua), wie man sie nach Vorbild des Namens 
Speltoiden benennen k6énnte, hatte ich schon lange den Verdacht ge- 
hegt, ohne allerdings denselben schriftlich auszudriicken, dass die 
Mutation hier auf einmal mehrere festgekoppelte Erbfaktoren betrife. 
Nach Konstatieren der entsprechenden, in Erblichkeitshinsicht sich 
etwa gleich verhaltenden aber in Pleiotropie noch mehr ausgesprochen- 
en Speltoidmutationen des Weizens, musste diese Vermutung noch 
wahrscheinlicher erscheinen. 

Bei den Speltoidmutationen lag schliesslich noch ein Grund vor, 
an solche Komplexmutationen zu denken. Die Bildung verschieden- 
artiger Speltoidmutationen, die vom Normaltypus mehr oder weniger 
stark abweichen, ware mit der Annahme verhaltnismassig leichter 
verstandlich, dass die weniger abweichenden Speltoiden eine Ver- 
anderung in einer geringeren Anzahl Erbfaktoren, die starker ab- 
weichenden Speltoiden eine Veranderung in einer grésseren Anzahl 
Erbfaktoren bezeichneten, um so mehr als die Schwichung der 
Pflanze, die Verminderung der Vitalitat, die, wie ich in meiner ersten 
Abhandlung iiber die Speltoidmutationen (1917) hervorhob, sich nicht 
nur auf die diploide Pflanze sondern sogar schon auf ihre Gameten 
(die mannlichen) erstreckte, bei den stirker abweichenden Speltoidtypen 
im allgemeinen erheblicher ist. ' Offenbar muss eine gleichzeitige mu- 
tative Verinderung in mehreren Erbfaktoren tiefer in die Konstitution 
eingreifen als die Verinderung in nur einem einzigen Faktor und die 
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Neigung zur verminderten Vitalitat, die bekanntlich die meisten bisher 
konstatierten sicheren Mutationen kennzeichnet, noch weiter steigern. 
Belege fiir die Richtigkeit dieser Auffassung haben sich im Laufe der 
Untersuchungen vermehrt; ich werde dazu in einer folgenden Abhand- 
lung zuritickkommen. 

Mehrere Umstande sprachen somit fiir die Annahme von Kom- 
plexmutationen als Erklaérung des Zustandekommens gewisser mul- 
tiplen Allelomorphen. Die direkten empirischen Beweise waren jedoch 
erforderlich. Ich glaube jetzt, auch solche vorfiihren zu kénnen. Sie 
basieren, wie das spekulierende Denken schon vorausschickt, darauf, 
dass die Koppelung der durch die Mutation simultan betroffenen Erb- 
faktoren nicht ganz vollstandig ist, wodurch die Teile des Merkmal- 
komplexes bei geniigend grossem Versuchsmaterial, bei Anbau der 
Speltoidheterozygoten in grossem Massstabe, schliesslich durch Los- 
trennung von einander ausspalten und somit den Komplex auflésen.. 

Ich erwartete dann nattirlich vor Allem, dass die Begrannung und 
die eigentlichen Speltoidmerkmaie sich von einander lostrennen wiir- . 
den, so dass in der Nachkommenschaft derjenigen Heterozygoten, die 
den begrannten Speltoidtypus erzeugen, nebst den beiden Elternkom- 
binationen, d. h. dem regelmassig ausspaltenden Normaltypus und dem 
ebenso regelmassig, obwohl infolge der Elimination mannlicher Spel- 
toidgameten nur in geringer Zahl auftretenden begrannten homozy- 
goten Speltoidtypus, in seltenen Fallen auch die beiden Neukombina- 
tionen, d. h. begrannter Normaltypus und unbegrannter Speltoid, auf- 
treten wiirden. Diese Erwartung wurde bei Bearbeitung des umfas- 
senden Versuchsmateriales der beiden letzten Jahre auch schliesslich 
erfiillt *. 

Da die Untersuchungsreihen aber keineswegs abgeschlossen sind, 
sondern in mehreren Richtungen noch Jahre hindurch fortgefiihrt 
werden miissen, werde ich hier nur einige vorliufige Data geben. 

Wenn man nach dem Schema II (vgl. oben S. 282) den unbe- 
grannten Normaltypus in einfachst méglicher Weise AB, den aus dem 
unbegrannten Normaltypus auf einmal mutativ entstandenen begrann- 
ten Speltoid ab benennt, dann werden die infolge der Koppelung sel- 
ten gebildeten Neukombinationen einerseits Ab, welches Zeichen wir 
dem begrannten Normaltypus geben wollen, andererseits aB = unbe- 
grannter Speltoid. Durch die Mutation (ob in einer Gamete oder in 


1 Die genaue Durchmusterung des hierher gehérigen Versuchsmateriales des 
Jahres 1920 (Winterweizen) verdanke ich Friulein Dr. FL. LILIENFELD. 
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einer vegetativen Zelle ist hier gleichgiiltig) entsteht aus dem typischen 
Weizen AB der gew6hnliche unbegrannte Speltoidheterozygot 7, (vgl. 
die Abbildung in meiner Abhandlung 1917 sowie hier Fig. 2, b), der 
infolge der Koppelung hauptsichlich die Gameten AB und ab und 
nur selten die Gameten Ab und aB bildet. Mit Klammern um die 
Gameten Ab und aB wird bezeichnet, dass sie im Verhialtnis zu AB 
und ab selten entstehen. 
In der Nachkommenschaft des Heterozygoten sollen dann die In- 
dividuen entstehen, die das folgende Schema zeigt. 
AB (Ab) - (aB) ab 





Ab | 4 0B | , ab 
AB | “ AB | “ AB AB 


| 
| 
| 


Ab | aB 
6 Al Ab 











Von den unter den Ausspaltungsprodukten erwarteten Neukom- 
binationen werden wir hier zunichst nur die bisher tatsaéchlich kon- 
statierten ins Auge fassen. Die Individuen 8 und 14 a bezw. af 
werden dem Mutterheterozygoten und den gleichen neuen Heterozy- 
goten 4, (7), (10), 13 ausserlich dihnlich, nur mit dem Unterschied dass 
sie begrannt sind. Diesen Typus werden wir den begrannten Speltoid- 
heterozygoten benennen. Dieser muss, vor Allem bei starker Kop- 
pelung, natiirlich viel haufiger entstehen als der entsprechende Homo- 
zygot 6 (Ap) = begrannter Normaltypus, und muss also in erster Linie 
konstatiert werden; infolge der unvollkommenen Dominanz des Nor- 
maltypus tiber den Speltoidtypus ist der Heterozygot . bezw. ; 


stets mit vollkommener Sicherheit von dem Homozygoten od zu 


unterscheiden. ; 

Die Individuen 11, 12, 15 stellen den unbegrannten Speltoidenty- 
pus vor. Infolge Dominanz der Grannenlosigkeit sind keine sichere 
Unterschiede zwischen den Heterozygoten 12, 15 und dem Homozygo- 
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ten 11 zu machen, aber die Heterozygoten miissen auch hier weit 
haufiger entstehen und sind zuerst zu konstatieren. 

Ferner erfordert die Theorie, dass in gleicher Menge auch zwei 
andere Heterozygotentypen gebildet werden, einerseits 2 und 5 (aR 
bezw. =, die infolge der Dominanz des Grannenlosigkeitsfaktors B 


aB 
dem Normaltypus gleichen miissen, andererseits 3 und 9 (eB bezw. 


= die den gewohnlichen unbegrannten Speltoidheterozygoten glei- 


chen miissen. Sie sind also direkt nicht, sondern erst auf ihre 
Nachkommenschaft zu erkennen, in dem die beiden ersten die Spaltung 
unbegrannter Normaltypus : begrannter Normaltypus, die beiden letz- 
ten die Spaltung unbegrannter Normaltypus : unbegrannter Speltoid- 
heterozygot : unbegrannter Speltoidhomozygot ergeben miissen. Wenn 
die betreffenden, Heterozygoten nur dusserst selten gebildet werden, 
ist also der Anbau einer ausserordentlich grossen Anzahl von Nach- 
kommenschaften (des Normaltypus und der Speltoidheterozygoten) 
notwendig, um sie zu entdecken. Auch sind sie tatsaichlich beim Ver- 
suchsmateriale bisher nicht konstatiert worden, obwohl es — unter 
Voraussetzung der Richtigkeit der Theorie — eine Zeitfrage sein 
diirfte, bis sie bei fortgesetztem Anbau von Normaltypus- und Hetero- 
zygoten-nachkommenschaften schliesslich einmal entdeckt werden. 

Nur in dusserst seltenen Fallen bei hoher Koppelung werden 
schliesslich die Heterozygoten 7 und 10 entstehen, und die Aussichten 
diese in einer Speltoidenreihe einmal zu finden, sind deshalb fast 
keine. Sie miissen also kiinstlich, durch Kreuzung des begrannten 
Normaltypus mit dem unbegrannten Speltoiden erzeugt werden, was 
in einem speziellen Fall auch ausgefiihrt worden ist (vgl. S. 294). 

Die zuerst erwahnten Neukombinationen begrannter Speltoid- 
heterozygot und unbegrannter Speltoid wurden u. a. in einer Nachkom- 
menschaftsreihe eines aus Panzerweizen II entstandenen gewohnlichen 
grannenlosen Speltoidheterozygoten konstatiert, und zwar in der Weise 
wie das folgende Versuchsprotokoll (Tab. 2) zeigt. 

Diese Speltoidenreihe 2 stammt aus einem anderen Originalhe- 
terozygoten als die in meiner vorigen Abhandlung (1917) beim Panzer- 
weizen zuerst beschriebene Speltoidenreihe 1 und unterscheidet sich 
von dieser ersten Reihe nicht nur durch die Bildung der erérterten 
Neukombinationen (die jedoch bei ausgedehnterem Anbau der ersten 
Speltoidenreihe auch vielleicht entstehen werden), sondern in bestimm- 
ter Weise auch durch andere Eigentiimlichkeiten, die unten gleich nach 
dem Versuchsprotokoll erwahnt werden. 
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TAB. 2. 


Speltoidenreihe 2 aus Panzerweizen. (Panzerweizen I). 
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Jahr und | 
Nummer | 
der Nach- 
kommen- | 

schaft 


Mutterpflanze 


zygot 
Begrannter Spel- 
_Speltoid 
Begrannter 
Speltoid 


’ 
J 


Normaltypus 
nbegrannter 


l 
Speltoidhetero- 


Unbegrannter 


Unbegrannter 
toidheterozygot 





Originalspeltoidheterozygot (unbegrannt) ......... | 1916—681 
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Die in der Versuchsreihe obwaltenden eigenartigen Zahlenverhalt- 
nisse, vor Allem die Bildung von Normaltypus in grésserer Menge als 
Heterozygoten, kénnen erst in Zusammenhang mit den Ergebnissen 
anderen Versuchsreihen diskutiert werden. Der homozygote be- 
grannie Speltoid, der infolge der Elimination mannlicher Gameten 
stets nur in geringer Menge entsteht (vgl. meine Abhandlung 1917), 
ist hier noch viel seltener vorhanden als in den von mir bisher mit- 

















b c d e f 


Fig. 2. Ausspaltungsprodukte in der Nachkommenschaft unbegrannter Speltoid- 

heterozygoten (vom Typus b). «a==Normaltypus, b = unbegrannter Speltoidhetero- 

zygot, c= begrannter Speltoidheterozygot, d= unbegrannter Speltoid, e = begrann- 
ter Speltoid, f= subcompactum. 


geteilten Fallen, indem er unter den insgesamt 1346 Individuen, die die 
Versuchsreihe enthalt, nur viermal konstatiert wurde; auch ist er 
besonders schwachlich, niedrig, mit an einer Pflanze meist nur einem 
einzigen, diinnem Halm und kleinen, verkiimmerten, wenige, winzige 
K6érner enthaltenden Ahren. 

Von den uns hier besonders interessierenden Neukombinationen 
ist der begrannte Speltoidheterozygot (Fig. 2, c) dem gewoéhnlichen be- 
grannten Speltoidhomozygoten (Fig. 2, e) sehr ahnlich und kénnte von 
einem ungeiibten Auge leicht mit diesem ‘verwechselt werden. Ich 
hatte den Typus schon 1919 aus einer anderen Versuchsreihe isoliert; 
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ganz unabhangig davon hat Fraulein Dr. LILIENFELD in dieser Reihe 
denselben Typus gefunden. Er unterscheidet sich von dem begrann- 
ten Speltoidhomozygoten immer ganz bestimmt durch den losen Spel- 
zenschluss. In dieser Versuchsreihe kommt dazu noch, dass er nicht 
besonders schwachlich ist, sondern in dieser Hinsicht etwa mit den un- 
begrannten Heterozygoten iibereinstimmt. 

In dem Fall, wo der begrannte Speltoidheterozygotentypus = 


b : . < oes 2 
bezw. auf das Verhalten seiner Nachkommenschaft bisher gepriift 


worden ist, verhalt er sich etwa so wie zu erwarten ist: bei der Spal- 

tung werden gebildet begrannter Normaltypus hed ), begrannter Spel- 
: /Ab ab , ; 

toidheterozygot ( ab Dbezw. 4p) und begrannter Speltoidhomozygot 


b ; : ~ : : : 
). In der jetzt beschriebenen Speltoidenreihe 2 des Panzerweizens 


ist die Nachkommenschaft des begrannten Speltoidheterozygoten noch 
nicht untersucht worden, wohl aber in einer anderen Reihe, der Spel- 
toidenreihe 1 aus Panzer X Fylgia (Tab. 3; Nachkommenschaft 
1920—843). 

Der begrannte Speltoidheterozygot ergibt also die drei erwarteten 
oben erwihnten begrannten Kategorien. Die einzige Unregelmassigkeit 
besteht darin, dass in 1920—843 nebst den begrannten Individuen drei 
unbegrannte Normaltypusindividuen entstanden; ob Vizinismus hierbei 
den Schuld tragt, was sehr wahrscheinlich ist, diirfte durch fortgesetzte 
Untersuchungen leicht aufgeklart werden kénnen. 

In dieser Speltoidenreihe ist also der erwartete Fall schon tat- 
sichlich realisiert, dass der gew6hnliche begrannte Weizen (begrann- 
ter Normaltypus, Ab) aus einer Speltoidenreihe ensteht. 

Auch in der Speltoidenreihe 1 aus Panzer X Fylgia wurde der 
gesuchte grannenlose Speltoid gefunden. In der Reihe wurden also die 
erwarteten Neukombinationen, d. h. begrannter Speltoidheterozygot 
und unbegrannter Speltoid in je einem Exemplar auf insgesamt’744 
Pflanzen angetroffen. 

Der in den beiden zuletzt beschriebenen Speltoidenreihe entstan- 
dene unbegrannte Speltoid (Fig. 2, d) ist, wenn von der Begrannung 
weggesehen wird, etwa dem begrannten Speltoidhomozygoten gleich; 
der Spelzenschluss ist fest, die Spelzen hart. Auch die hierhergeh6ri- 
gen Pflanzen sind schwichlich, mit kleinen Ahren. 

Die erwarteten beiden Neukombinationen sind also in derselben 
Versuchsreihe gefunden, und zwar sind schon zwei verschiedene 
solche Reihen beschrieben. Allerdings entstehen die beiden Neukom- 





MULTIPLE ALLELOMURPHE UND KOMPLEXMUTATIONEN BEIM WEIZEN 4 





binationen in so geringer Menge, dass die Koppelung zwischen A und B 


in den Heterozygoten = sehr stark sein muss. 

Vielleicht k6nnte man vermuten, dass die beiden Typen in Wirk- 
lichkeit keine Neukombinationen sondern selbstandige Neumutationen 
wiiren. Ganz ausgeschlossen ist natiirlich nicht eine solche Méglich- 
keit, aber sehr wenig wahrscheinlich. Man muss sich namlich fragen, 


TAB. 3. 
Speltoidenreihe 1 aus Panzer X Fylgia. 








Nachkommenschaft 





| 
| Jahr und 
| Nummer 

der Nach- 
| kommen- 
| schaft 


Begrannter Spel- 


Begrannter 


Unbegrannter Spel- 


Mutterpflanze 


Unbegrannter 
Normaltypus 
Begrannter 
Normaltypus 
toidheterozygot 
oidheterozygot 
Unbegrannter 
Speltoid 
Speltoid 


+ 








| | 
| | 


| 
Originalspeltoidheterozygot (unbegrannt) | 1916—709 
Unbegrannter Speltoidheterozygot aus 1916—709 | 1918—160 


» » | » —161 
1918—160 | 1920—801 
| —802 
—803 
—804 
—805 
—806 
—807 | 
—808 | 
—809 | 
—8i0| 15! 
| 412| — 
Begrannter Speltoidheterozygot aus 1918—160 ; 1920—843 3) 52 
Normaltypus aus 1918—160 » —811| 78| — | — 


Lt wl 











| 
| 








weshalb gerade die beiden erwarteten Neukombinationen in derselben 
Reihe mutativ entstehen, und zwar in derselben Weise in zwei unab- 
hangigen Reihen. Auch sind die beiden Typen in anderen spater zu 
beschreibenden Versuchsreihen (der begrannte Speltoidheterozygot 
z. B. in der in Tab. 4 dargestellten Reihe) gefunden und entstehen 
ausserdem offenbar zu haufig im Vergleich mit Neumutationen in 
reinen Linien. Drei Neumutationen auf 1346 Individuen (in der Spel- 
toidenreihe 2 aus Panzerweizen) oder zwei Neumutationen auf 744 
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Individuen (in der Speltoidenreihe 1 aus Panzer * Fylgia) wire schon 
viel. Durch immer grésseres Versuchsmaterial wird immerhin die 
event. Regelmissigkeit der Erscheinung noch sicherer zu Gunsten 
der Annahme vor Neukombination entscheiden kénnen. 

Schliesslich sei eine ergiinzende Tatsache hier erwahnt. Kreuzung 
zwischen homozygot begranntem Panzerweizen (== begranntem Normal- 
typus) und unbegranntem Speltoid aus Panzerweizen, direkt in einem 
grossen Felde gefunden und bei Anbau konstant, wurde im Jahre 1919 
ausgefiihrt und ergab als F, 1920 nach der Erwartung unbegrannte 
Speltoidheterozygoten, im fusseren Aussehen der gew6hnlichen voll- 
kommen ahnlich. Da aber diese Heterozygoten nicht aus der Ver- 
bindung AB X ab, sondern aus der Verbindung Ab X aB stammen, 
miissen sie bei gleicher Koppelung in F, eine von der gew6hnlichen 
ganz abweichende Spaltung ergeben, indem namlich nebst unbegrann- 
ten Speltoidheterozygoten vom gewoéhnlichen Typus hauptsiichlich der 
begrannte Normaltypus und der unbegrannte Speltoid entstehen 
miissen. Das Verhalten dieser jetzt angebauten F, erwarte ich also mit 


Spannung. 


V. ENTSTEHUNG EINES SUBCOMPACTUMTYPUS 
AUS SPELTOIDENREIHEN. 


Die Annahme von Neukombination wird aber auch durch eine 
Reihe anderer Tatsachen vorlaufig weiter gestiitzt. Einiges hieraus 
soll schon mitgeteilt werden, obwohl die betreffenden Versuchsreihen 
zur Beantwortung gewisser Fragen noch immer in grosser Ausdehnung 
fortgefiihrt und angebaut werden und infolgedessen die vollstandige , 
Veréffentlichung hier gewonnener Ergebnisse erst spater erfolgen wird. 

Vor Allem ist eine regelmassige Ausspaltung eines Triticum com- 
pactum-ahnlichen Typus, eines subcompactum-Typus (Fig. 2, f) in 
gewissen Speltoidheterozygoten-Reihen zu erwahnen. Der Typus ist 
in mehreren meiner Speltoidenreihen (sowohl bei Winter- als Som- 
merweizen) regelmiassig ausgespaltet, ich werde aber hier nur eine 
dieser Reihen (Speltoidenreihe 3 aus Panzerweizen), durch das fol- 
gende Versuchsprotokoll (Tab. 4) vorfiihren. 

Diese Speltoidenreihe stammt von einem dritten Originalheterozy- 
goten des Panzerweizens und unterscheidet sich durch ihr Verhalten 
sowohl von der ersten, 1917 beschriebenen als von der zweiten, in der 


Tabelle 2 dargestellten. 





TAB. 4. Speltoidenreihe 3 aus Panzerweizen. 
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Der Unterschied dieser Speltoidenreihe des Panzerweizens von 
den beiden friiheren besteht teils darin, dass der subcompactum-Typus 
hier ausgespaltet wird, teils auch in auffalliger Weise darin, dass in 
den Nachkommenschaften der gew6hnlichen Heterozygoten neue He- 
terozygoten in weit grésserer ‘Anzahl als sonst entstehen. Die Auf- 
merksamkeit wurde eben dadurch auf diese Reihe gelenkt, dass der 
im Jahre 1915 gefundene Originalheterozygot in seiner (allerdings nur 
ganz wenige Individuen umfassenden) Nachkommenschaft 1916 nur 
Heterozygoten ergab und deshalb als konstanter Heterozygot erschien. 
Das Ubergewicht der Heterozygoten iiber den Normaltypus ist seitdem, 
wie man sieht, in allen Nachkommenschaften ein betriachtliches ge- 
wesen, und nichts kann sicherer sein, als dass dieses starke Uber- 
wiegen der Heterozygoten fiir diese Reihe (sowie fiir viele andere, 
die spiter ver6ffentlicht werden sollen) ganz charakteristisch ist. Auf 
die Deutung dieses eigenartigen Verhaltnisses werde ich hier nicht 
eingehen. 

Der Speltoidhomozygot entsteht hier wie in den vorigen beiden 
Reihen nur ganz vereinzelt und ist auch meistens sehr schwachlich 
und verkiimmert. Die drei hier beschriebenen Reihen, wo die Spel- 
toidhomozygoten sehr selten auftreten, bilden einen Ubergang zu der 
in meiner Abhandlung 1917 beschriebenen Sommerweizenreihe, wo 
der Speltoidhomozygot damals noch iiberhaupt gar nicht erschie- 
nen war’. ; 

Was nun die Bildung des subcompactum-Typus betrifft, so kann 
nach dem erhaltenen Zahlenmaterial nicht daran gezweifelt werden, 
dass er der regelmassigen Spaltung angehért. Von Neumutation kann 
hier nicht mehr die Rede sein. Eben dadurch wird es aber noch 
wahrscheinlicher, dass auch die begrannten Speltoidheterozygoten und 
die unbegrannten Speltoiden als Ausspaltungsprodukte, nicht als Neu- 
mutationen entstehen (in dieser Reihe entstand von den letztgenannten 
beiden Typen nur ein Individuum des begrannten Speltoidenheterozy- 
gotentypus). Der Unterschied scheint nur zu sein, dass der subcom- 
pactum-Typus haufiger und regelmassiger als die beiden anderen Ty- 
pen ausgespaltet wird. 


* In einer gemeinschaftlichen Massenvermehrung von Heterozygoten ist seit- 
dem der betreffende Speltoidhomozygot schliesslich auch hier aufgetreten. Er war 
begrannt, ganz niedrig, zwergig und verkiimmert. Die entwickelten wenigen (6) 
Korner der zwei Ahren keimten nicht. Der Typus ist also vorlaufig verloren 
gegangen, kann wohl aber durch erneute Massenvermehrung der , betreffenden 
Heterozygoten wieder erhalten werden. ° 
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Zur Erklirung des Entstehens des subcompactum-Typus liegt die 
Annahme am niichsten, dass ein dritter Erbfaktor mit im Spiele sei, der 
durch die Mutation gleichzeitig mit dem Begrannungsfaktor und dem 
Speltoidenfaktor betroffen werde. Wenn man diesen Faktor vorliufig 
mit dem Buchstaben C benennt, wiirde die Mutation in diesem Falle 
ein gleichzeitiger Ubergang von ABC zu abc darstellen. Die betref- 
fende Neukombination, die zur Bildung des subcompactum-Typus 
fiihrt, wire also ABc. Die Koppelung mit dem C-Faktor ware aber 
nicht so stark wie zwischen A und B, und infolgedessen entstinde der 
subcompactum-Typus etwas hiiufiger als die Neukombinationen Ab 
und aB. 

Der subcompactum-Typus ist ausserlich vollkommen rein sowohl 
vom Begrannungsmerkmal als von den Speltoidenmerkmalen. Er 
ahnelt sowohl im Bau und Schluss der Spelzen als in Grannenlosigkeit 
dem Normaltypus, weicht aber von diesem durch die Ahrendichtigkeit 
scharf und diskontinuierlich ab; auch ist der Halm viel niedriger (vgl. 
Tab. 5) mit gedrungenem Wuchs, sonst aber kraftig entwickelt und 
etwa normal dick. 


TAB. 5. 
Hohe der Pflanzen in der Nachkommenschaft ciner 
Subcompactumpflanze. 








Anzahl von Pflanzen 





Nr 1920—647 Hohe in cm 


| 
45 50 55 60 65 70 75 80 85 90 95 100 105 110115120125 130| 





INGHMTALEYPUS) ..5.55.00.000d0scesee ne 
Subcompactum 
Compactum (zwergig)............ 








Wie zu erwarten war, ist der subcompactum-Typus heterozygotisch 
veranlagt, denn infolge der Koppelung miissen die heterozygotischen 


, (eee : zs ABc : 
iz bezw. ABC i” weit grésserer Anzahl als Be gebildet werden. 


Er spaltet deshalb nach Erwartung, wie Nr 1920—647 zeigt, den 
echten Normaltypus 2 wieder aus. Unter den 14 + 2 Individuen 
in der subcompactum-Kolumne sind die 14 wieder subcompactum, der 
Mutterpflanze ahnlich; die restierenden 2 sind aber weit verschieden, 
noch viel niedriger (vgl. Tab. 5), zwergig, mit kleineren weitgehend 
sterilen Ahren von noch dichterem compactum-Typus. Wahrschein- 
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ih ca taaie ABe — 
lich ist dieser der erwartete homozygote Typus 77, was die Versuchs- 


ergebnisse des nichsten Jahres zeigen werden. An Schwiachlichkeit 
erinnert der zwergige Compactum etwa an den Speltoidhomozygoten; 
vor Allem ist aber hochgradige Sterilitat fiir ihn kennzeichnend. So 
war bei Nr. 1920—647 die K6rnerzahl der zwei zwergigen compactum- 
Individuen nur 2, bezw. 8 (durchschnittlich 5), der subcompactum- 
Pflanzen 59 bis 180 (durchschnittlich 107), der Normalpflanzen 41 bis 
413 (durchschnittlich 246). Die K6rner des zwergigen Compactum 
haben aber etwa ebenso gut gekeimt wie bei den anderen Typen, 
wogegen die K6érner der Speltoidhomozygoten oft sehr schlecht oder 
gar nicht keimen. 

Vorlaufig vollkommen unverstandlich ist die Entstehung von 
Speltoidheterozygoten aus Subcompactum bei Nr 1920—647. Man 
kann natiirlich nicht ohne Weiteres voraussetzen, dass Vizinismus in 
so hohem Masse vorkommt. Genaue Isolierungsmassnahmen sind aber 
in diesem Jahre vorgenommen und werden diese Frage bald entschei- 
den kénnen. 

Wenn die Annahme von dem Entstehen des subcompactum-Typus 
richtig ist, entsteht daraus eine wichtige Schlussfolgerung, néamlich 
dass der Speltoidmutationsprozess in verschiedenen Fillen eine ver- 
schiedene Reihe von Erbfaktoren betrifft. In Fallen, wo der subcom- 
pactum-Typus ausgespaltet wird, muss m. a. W. die von der Mutation 
betroffene Erbfaktorenreihe eine andere sein als in den Fallen, wo der 
subcompactum-Typus nicht entsteht. Trotz der grossen dusserlichen 
Ahnlichkeit der begrannten Speltoidhomozygoten, die in verschiedenen 
Speltoidenreihen entstehen, waren sie doch genotypisch verschieden, 
was auch weit verstindlicher machen k6énnte, dass sie in einer Reihe 
verhaltnismassig lebenskraftig sind und in ziemlich grosser Anzahl 
entstehen, wahrend sie in anderen Reihen sehr geringe Vitalitat be- 
sitzen und sehr selten oder fast gar nicht zu finden sind. Hier- 
liber werden aber fortgesetzte Untersuchungen genauer  belehren 
kénnen. 

Selbstverstandlich sind die hier verwendeten Faktorenbezeich- 
nungen A, B, C nur ganz preliminare Begriffe, aufgestellt um den 
Vorgang der Komplexmutation zu veranschaulichen. Es ist natiirlich 
mdglich, sogar wahrscheinlich, dass z. B. der als A bezeichnete Spelt- 
oidfaktor wieder ein Komplex ist, ebenso wie dies sehr wahrschein- 
lich auch bei dem Faktor B der Fall sein diirfte (vgl. das folgende 
Kapitel). 








VI. KOMPLEXMUTATION ALS WAHRSCHEINLICHE 
GRUNDLAGE DES MULTIPLEN ALLELOMORPHISMUS 
DER BEGRANNUNG UND BEHAARUNG. 


Wenn wir jetzt auf Grundlage der mitgeteilten Tatsachen die 
Annahme nicht mehr aufrecht halten kénnen, dass die verschiedenen 
Speltoiden einen echten multiplen Allelomorphen mit einander bilden, 
sondern der multiple Allelomorphismus in diesem Fall nur scheinbar 
ist und durch Komplexmutation nach Schema II S. 282 zustande 
kommt, dann liegt die Frage sehr nahe, ob denn nicht auch die iibrigen 
beim Weizen_ konstatierten multiplen Allelomorphen, bei der Be- 
grannung und Behaarung, nur scheinbar und durch aihnliche Kom- 
plexmutation zu erklaren wiren. Eine Andeutung in dieser Richtung 
bietet schon das jetzt vorliegende Versuchsmaterial bei den anderen, 
hier nicht ver6ffentlichten Speltoidenreihen, indem dort  tatsachlich 
hie und da auch der halbbegrannte Typus in den Nachkommen- 
schaften gew6hnlicher Speltoidheterozygoten ausgespaltet wird. Es 
ist aber ein noch grésseres Versuchsmaterial notwendig, um_ sichere 
Schliisse in dieser Hinsicht ziehen zu kénnen. Vor Allem ist auch, 
wie oben hervorgehoben wurde, die Nachkommenschaft der Ver- 
bindung grannenlos X begrannt in grésstméglichem Umfange anzu- 
bauen, um zu sehen, ob dann nicht eine regelmassige, wenn auch sehr 
seltene, Ausspaltung des halbbegrannten Typus durch Neukombination 
stattfindet. Nach Konstatieren des halbbegrannten Typus in Speltoiden- 
reihen ist es aber schon berechtigt zu bezweifeln, dass bei der Be- 
grannung echter multipler Allelomorphismus vorliege, und die Frage 
stellt sich auch auf, ob nicht manche anderen multiplen Allelomor- 
phen nur scheinbar sind und in Wirklichkeit — wie Baur (1914, 
S. 162) annimmt — eine Koppelungserscheinung gew6hnlicher men- 
delnder Faktoren darstellen. Nach Konstatieren der Komplexmutatio- 
nen scheint es mir jedenfalls, in zweifelhaften Fallen, wo keine anderen 
zwingenden Griinde vorliegen, richtiger zu sein, von dieser Annahme 
auszugehen als von sicheren multiplen Allelomorphen zu reden. 


VII. DAS SIMULTANE ENTSTEHEN DER KOMPLEX- 
MUTATIONEN. 


Obwohl es zum Teil (keineswegs aber ausschliesslich) das Problem 
des multiplen Allelomorphismus war, das die Frage der Komplex- 
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mutationen bei meinen Untersuchungen aufrollte, konnen die Komplex- 
mutationen auch an sich aus mehreren Griinden (vgl. Kap. X) In- 
teresse beanspruchen, und es ist deshalb u. a. wichtig, sicher festzu- 
stellen, ob die Komplexmutationen wirklich simultan entstehen, d. h. 
ob die betreffenden Gene gleichzeitig mutiert werden. Der Zusam- 
menhang mit multiplem Allelomorphismus via Koppelung wire na- 
tiirlich auch in anderer Weise denkbar. Wenn wir in einfachster 
Weise nur an einen Ubergang in zwei Genen denken, von AB zu ab, 
so kénnte namlich aus = durch Mutation zuerst der Heterozygot 5 


entstehen, dann spiiter aus diesem Heterozygoten durch neue Muta- 


; AB , Ab es 
tion der Heterozygot ab (oder ab: Oder auch k6nnte zuerst 9 


dann = gebildet werden. Mit den Bezeichnungen fiir Begrannung 
und Speltoidmerkmale, die in dieser Abhandlung gewahlt wurden 
(Ab = begrannter Normaltypus; aB=unbegrannter Speltoid) wiire 
gerade die letztgenannte Annahme gut denkbar, denn der primaire He- 
terozygot 4, (= unbegrannter Normaltypus, aber heterozygot in Be- 
grannung) lasst sich von der Mutterform, dem homozygoten Normal- 
typus, nicht sicher unterscheiden. Diese Annahme Ilasst sich aber in 
allen denjenigen Fillen bestimmt widerlegen, wo der Speltoidheterozy- 
got (mit Ausspalten von begrannten Speltoiden in seiner Nachkom- 
menschaft) schon in der ersten Nachkommenschaft einer Normal- 
pflanze (mit sonst nur normalen Pflanzen) gefunden wird. Schon der 
erste von mir (1917, S. 306) beschriebene Speltoidheterozygot beim 
Sommerweizen (dessen Speltoidhomozygot begrannt ist; vgl. oben 
S. 296) entstand in dieser Weise, und mehrere andere solche Falle 
habe ich teils frither (1917) erwahnt, teils spaiter konstatiert. Obwohl 
andere meiner Speltoidenreihen aus Originalheterozygoten stammen, 
die nicht in der ersten Nachkommenschaft einer Normalpflanze, son- 
dern erst in zweiter, dritter oder weiterer Vermehrung derselben ge- 
funden wurden, so lasst sich ein simultanes Entstehen der Komplex- 
mutation schon durch die genannten Falle sicher behaupten. Allerdings 
wird es aus dem gerade hier vorliegenden Gesichtspunkte fiir die 
_ kiinftige Forschung wichtig sein, in erster Linie mit solchen Original- 
heterozygoten zu arbeiten, die in der ersten Nachkommenschaft einer 
Normalpflanze nachgewiesen wurden. 

Auf indirekte Beweisgriinde werde ich nicht eingehen, nur _be- 
merken, dass mit der Annahme wiederholter Mutation einzelner Erb- 
faktoren auch, wie oben angedeutet, das Entstehen des Heterozygoten 
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Ab . : P 
aB denkbar wire, der bei bestehender Koppelung eine ganz andere 


Spaltung als die gew6hnlichen ergeben miisste (vgl. S. 294). Dieser 
ist aber von mir bisher niemals als Originalheterozygot gefunden wor- 
den; samtliche zahlreichen von mir bisher gefundenen Originalhetero- 
zygoten gehéren in dieser Hinsicht dem gleichen, entgegengesetzten, aus 


ed zu herleitenden Spaltungstyp. 


ab 


VIII. DIE KOMPLEXMUTATIONEN ALS FALLE SICHERER 
MUTATION. 


Dass die Speltoidabweichungen des Weizens als sichere Mutationen 
zu betrachten sind — eine Sache von besonderer Wichtigkeit infolge 
der aufgestellten Theorie der Komplexmutation —, habe ich friiher 
(1917) erértert und dann u. a. auch die einfache Spaltung der Hetero- 
zygoten als Beweisgrund angefiihrt. Dieser Beweisgrund mag nunmehr 
hinfallig erscheinen, seitdem die Spaltung sich als mehr kompliziert 
herausgestellt hat. Nichtsdestoweniger ist die Spaltung eine ganz 
typische Mutationsspaltung, von gewéhnlichen Spaltungen infolge na- 
tiirlicher Kreuzung vollkommen verschieden. Kreuzung mit Triticum 
Spelta als Erklarungsgrund ist vollkommen_ ausgeschlossen, da Gele- 
genheit dazu bei meinen Versuchen niemals, weder bei Winterweizen 
noch bei Sommerweizen, vorhanden gewesen ist. Sogar wenn solche 
Kreuzungen hiatten stattfinden kénnen, wiirde die Spaltung der Spel- 
toidheterozygoten die Annahme ihrer Entstehung auf dieser Weise 
giinzlich widerlegen, besonders weil die betreffende Rasse des Normal- 
typus (Panzerweizen, Fylgiaweizen, Extra Squarehead II, Sommerperl- 
weizen usw.) stets wieder vollkommen typisch und rein, und zwar 
nur diese, ausgespaltet wird’. Schon bei Linienkreuzungen, und noch 
mehr bei Artkreuzungen, ist die Spaltung stets so kompliziert, dass 
die Elterntypen nicht mehr wiedergefunden werden kénnen; auch die 
Individuen des Normaltypus sollten somit nicht mehr mit der Eltern- 
rasse libereinstimmen. Hier haben aber alle Individuen des Normal- 
typus in allen Hinsichten die charakteristischen Eigenschaften der 
Elternrasse vollkommen beibehalten. Auch Kreuzungen zwischen ver- 
schiedenen vulgare-Rassen als Erklarungsgrund sind schon aus diesem 

1 Hierbei muss natiirlich von solchen Fallen weggesehen werden, wo der 
Originalheterozygot in einer spaltenden Kreuzungsdeszendenz auftritt, was auch oft 
vorkommt. 
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Grund ausgeschlossen, ganz weggesehen von anderen Schwierigkeiten, 
die einer solchen Deutung im Wege stehen wiirden. 

Seitdem haben die Untersuchungen Akenmans (1920) die Aufmerk- 
samkeit auf die Méglichkeit des Neuentstehens der Speltoidheterozygo- 
ten auf vegetativem Wege gerichtet, indem aus dem Normaltypus 
partielle Originalheterozygoten entstanden, die in derselben Ahre teils 
den Normaltypus teils den Heterozygotentypus enthielten. Obwohl, 
wie AKERMAN auch bemerkt, vorlaufig keine ganz zwingenden Griinde 
fiir die Annahme vorliegen, das dabei der heterozygote Teil auf einer 
Normalpflanze entstehe, denn es kénnte auch umgekehrt der normale 
Teil auf einer heterozygoten Pflanze entstehen, so spricht doch die 
Wahrscheinlichkeit in gewissen Fallen fiir die erste Annahme, und 
wtirde diese bei fortgesetzten Untersuchungen sich als die richtige 
herausstellen, so ware damit eine weitere wichtige Stiitze fiir die Auf- 
fassung gewonnen, dass die Speltoiden wirkliche Mutationen darstellen. 

Unter allen Umstinden k6énnen die Speltoiden schon aus oben 
angefiihrten Griinden als eben so sichere Mutationen wie die besten 
anderen in der Litteratur bisher erwahnten betrachtet werden. 


IX. VERGLEICH MIT DEN FALLEN VON »DEFICIENCY» 
BEI DROSOPHILA. 


Offenbar zeigen die hier mitgeteilten Komplexmutationen eine 
gewisse Ahnlichkeit mit den von Brinces (1917) und Mour (1919) 
beschriebenen Fallen von »Deficiency» bei Drosophila. Damit wird 
namlich jedenfalls verstanden, dass eine Strecke des Chromosoms, in 
der eine Reihe bekannter Erbfaktoren enthalten ist, durch Mutation 
gleichzeitig verandert wird. Allerdings wird mit dem Term Deficiency 
markiert, dass diese mutative Veranderung einer Chromosomenstrecke 
von prinzipiell anderer Art sein soll als die gew6hnlichen Mutationen 
an einzelnen mendelnden Erbfaktoren. Entscheidend dafiir scheint 
u. a. zu sein, dass durch die Deficiency-Mutation das Neukombinieren 
oder Austausch von Erbfaktoren (= »crossing-over») in der betref- 
fenden Chromosomteilstrecke aufgehoben wird. Es diirfte wohl trotz- 
dem nicht ausgeschlossen sein, dass hier in Wirklichkeit dieselbe prin- 
zipielle Erscheinung wie bei meinen Fallen vorliegt. Vor Allem die 
»notchs-Mutation» Mours erbietet mit meinen Fallen grosse Ahn- 
lichkeit. Da notch, im miéannlichen Geschlecht lethal wirkt, sind 
notch,-Homozygoten bisher unbekannt. Es ist deshalb, wie tiberhaupt 
auch in den vielen anderen bekannten entsprechenden Fallen, wenig 
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erlauternd von »Dominantmutationen» zu reden, denn der Sprung 
zwischen dem Heterozygoten und dem (unbekannten) Homozygot- 
mutanten kann vielleicht viel grésser sein als zwischen dem Heterozy- 
goten und der Stammform. Die ersten von mir konstatierten Speltoid- 
heterozygoten (1917) kénnten mit gleicher Recht fiir Dominantmuta- 
tionen gehalten werden; das Auftreten des Speltoidhomozygoten zeigte 
aber sofort, dass dies keine richtige oder einwandfreie Betrachtungs- 
weise gewesen ware. Durch die Versuche hat Mour auch klar er- 
wiesen, dass die scheinbar dominante notch,-Mutation in gewissen an- 
deren Merkmalen, die von der Deficiency getroffen werden (white, 
facet) rezessiv ist, denn notch, + red — Weibchen (Heterozygot in 
notch,), gekreuzt z. B. mit normal + white Mannchen ’, ergibt eine 
F,, deren normal-Toéchter regelrecht red als dominantes Merkmal zei- 
gen, wahrend die notch,-Téchter sémtlich das rezessive white-Merkmal 
tragen. Der durch die notchs-Mutation entstandene Heterozygot ist 
m. a. W. heterozygot nicht nur in notch, sondern auch in red, obwoh! 
dies infol, der Dominanz von red ausserlich nicht hervortritt. Ware 
der notch,-Homozygot realisierbar gewesen, dann hitte er zweifellos als 
Beispiel schéner Pleiotropie dienen kénnen, ebensowie wie z. B. meine 
Speltoiden des Weizens oder Fatuoiden des Hafers, weil die Mutation 
auf einmal die Merkmale notch, facet und white usw. betrifft. 

Auch in anderen Hinsichten erbieten die Deficiency-Mutationen 
auffallende Ahnlichkeit mit meinen Komplexmutationen. Beide haben — 
die von mir beschriebenen Komplexmutationen jedenfalls teilweise — 
eine stark herabgesetzte Vitalitat zu Folge, sobald nicht beim Diploiden 
dem mutierten Teil ein normaler Teil gegeniibersteht, wie bei meinen 
Heterozygoten und bei den Drosophila-Weibchen. Bei den Drosophila- 
Mannchen, wo dem Deficiency X-Chromosomen kein normaler, 
sondern nur der Y-Chromosom zur Seite steht, wirkt die Deficiency 
sogar vollkommen lethal. So weit geht es bei meinen Speltoidhomo- 
zygoten (die den Drosophila-Mannchen in dieser Hinsicht am nachsten 
entsprechen) nicht, aber eine sehr stark herabgesetzte Vitalitat ist, wie 
oben gezeigt wurde, auch hier bisweilen- vorhanden. 

Analog ist auch die von Mour (1919, S. 282) konstatierte Tatsache, 
dass die verschiedenen, unabhangig konstatierten notch-Mutationen, ob- 
wohl dusserlich ahnlich, nicht immer in derselben Weise deficient sind, 
indem die notch-Deficiency sich in gewissen Fallen nicht auf den red- 
white-Allelomorphen erstreckt. Dem entspricht vielleicht, dass die 


* Normal — Gegensatz von notch. 
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Speltoidmutationen nur in gewissen Speltoidenreihen den compactum- 
Faktor umfassen, in anderen Fallen aber nicht, obwohl die Mutationen 
in beiden Fallen ausserlich etwa gleich sind. . 

Sehr bemerkenswert ist bei Mours Versuchen auch das Verhalten 
des in der Deficiency-Strecke enthaltenen Erbfaktors fiir »abnormal 
abdomen». Wenn. naimlich die Dominantmutation »abnormal abdo- 
men» im homologen, nicht-deficienten Chromosom vorhanden ist, so 
wirkt der Deficiency-Chromosom eine noch etwas starkere Ausbildung 
dieses Charakters, gerade als ob die Deficiency-Mutation schon an sich’ 
eine Veranderung in dieselbe Richtung bewirken sollte. Entscheidend 
wire natiirlich gewesen, wenn der Deficiency-Homozygot, der infolge 
der lethalen Wirkung im mannlichen Geschlecht leider nicht erhalten 
werden kann, das Merkmal »abnormal abdomen» hatte zeigen kénnen. 

Ein Grund, die »Deficiency»-Mutationen von gewéhnlichen Muta- 
tionen prinzipiell zu trennen, ist bei Mours Versuchen andererseits, 
dass Deficiency von z. B. white starker wirkt als der gew6éhnliche 
white-Allelomorph. Es diirfte wohl jedoch nicht ganz ausgeschlossen 
sein, das diese starkere Wirkung durch Interaktion anderer in der 
Deficiency-Strecke vorhandener mutierter Gene zustandekommen kénne. 

Auch die Ergebnisse BripGes (1917) scheinen mir die Annahme 
nicht ganzlich auszuschliessen, dass es sich bei den Deficiency-Muta- 
tionen und Komplexmutationen um etwa dieselbe Erscheinung handle. 
Immerhin ist das Aufhéren des Faktorenaustauschs (crossing-over) in 
der Deficiency-Region, wie schon oben hervorgehoben wurde, vorlaufig 
ein wichtiger unterscheidender Punkt. Bei meinen Versuchen ist es 
ja im Gegenteil eben der Faktorenaustausch innerhalb des Gebiets der 
Komplexmutation, der zur Annahme von Komplexmutation gefiihrt 
hat. Die Erkenntnis der Deficiency-Mutationen wurde auf ganz an- 
derem Wege gewonnen; ihre Voraussetzung war vor Allem die genaue, 
friiher gewonnene Kenntnis einiger mendelnden, unabhangig mutieren- 
den Erbfaktoren, die in der Deficiency-Strecke vorhanden sind. 

Die Frage, ob die Deficiency-Mutationen und Komplexmutationen 
identisch sind, steht also vorlaufig offen und ist erst von der fortge- 
setzten Forschung definitiv zu beantworten. 

In diesem Zusammenhang mag auch daran erinnert werden, dass 
der Begriff Erbkomplex, aus fest verkoppelten Faktoren bestehend, 
als solcher keineswegs neu, sondern schon von PLATE (1913, S. 73 und 
228) aus anderen Griinden aufgestellt worden ist. 
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X. EINIGE ALLGEMEINE SCHLUSSFOLGERUNGEN AUS DEM 
KONSTATIEREN DER KOMPLEXMUTATIONEN. 


Obschon eine ausfiihrlichere Diskussion gewonnener Ergebnisse 
und ihrer allgemeinen Tragweite besser nach fortgesetzten Versuchen 
erfolgen kann, werde ich schon hier einige Gesichtspunkte vorfiihren. 

Die Tatsachen der bei Pflanzen konstatierten Komplexmutation 
stehen in guter Ubereinstimmung mit der MoreGan’schen auf die 
Drosophila-Experimente gegriindeten Theorie einer bestimmten riium- 
lichen Anordnung der Gene in den Chromosomen. Wenn nimlich 
mehrere selbstandige mendelnde Gene auf einmal mutieren, muss man 
unbedingt an einen nahen Zusammenhang zwischen denselben denken, 
wenn man tiberhaupt auf dem Boden der Chromosomentheorie steht, 
was auf dem jetzigen Standpunkt der Vererbungsforschung mir un- 
vermeidbar scheint. Es ware schwer denkbar, dass in verschiedenen 
Chromosomen belegene Gene auf einmal mutieren, wogegen die Ver- 
anderung in einer Reihe nahe verbundener Gene desselben Chromo- 
soms weit natiirlicher erscheint. Auf Grund der Komplexmutation 
gelangt man dann auch zu dem Schluss, dass die Koppelung eben 
auf dieser nahen Anordnung der Gene beruhe. 

Ein zweiter allgemeiner Schluss bezieht sich auf die Erscheinung 
der Pleiotropie (PLATE, 1910, S. 597), d. h. die vielseitige, mehrere 
verschiedene aussere Eigenschaften beeinflussende Wirkung vieler 
Erbeinheiten. 

Von vornherein schien es, wie oben S. 286 bemerkt wurde, sehr 
eigentiimlich, dass eine so dusserst weitgehende Pleiotropie wie bei 
den Speltoiden durch eine einzige Erbeinheit hervorgerufen werden 
kénne. Auf Grundlage des Erbkomplexes ist die Pleiotropie zum Teil 
verstandlicher geworden, aber natiirlich kann man von jedem nach- 
gewiesenen Teil des Komplexes nun wieder fragen, ob denn dieser Teil 
eine wirkliche Erbeinheit, ein wirkliches Gen, darstelle, oder ob dieser 
Teil auch schon ein Komplex sei. Und wo hort die Teilbarkeit auf? 
Oben haben wir den Speltoidkomplex in den Begrannungsfaktor B 
und Speltoidfaktor A auflésen miissen, aber beim Begrannungsfaktor 
zeigt schon das Ausspalten des halbbegrannten Typus, dass der Faktor 
doch wahrscheinlich noch ein Komplex ist, und die immerfort sehr 
grosse Pleiotropie des Speltoidenfaktors A spricht sehr dafiir, dass 
auch dieser Faktor in Wirklichkeit nicht einheitlich ist. Selbstver- 
stindlich sind, wie schon oben bemerkt wurde, die Faktorenbezeich- 
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nungen A, B usw. nur ganz preliminare Begriffe, und ich habe eben 
deshalb die mehr neutralen Bezeichnungen A, B, C statt mehr defini- 
tiver solcher gewahlt. 

Es gibt also jetzt zwei Wege, auf welchen der Erbeinheitsbegriff 
sich allmahlich aufgelést und als ganz relativ herausgestellt hat. 
Zuerst sind zu erwihnen die Faktorenketten, aus ganz unabhangig 
spaltenden Faktoren zusammengesetzt, die einander mit Hinsicht auf 
ihre &ussere Wirkung bedingen: aus Normalgriin (Chlorophyll) ABC 
entsteht durch Rezessivmutation weis aBC, und es erfolgt die einfache 
Spaltung griin : weiss, weil B und C die Gegenwart von A verlangen, 
um sichtbare Wirkung zu erzeugen. Griin ist jedoch keine einfache 
dominante Eigenschaft, was das Wegfallen der Faktoren B und C und 
dadurch entstehende rezessive Genotypen gelb und chlorina bezugen; 
durch Kreuzung der Rezessivmutationen wird griin synthetisiert. Es 
ist unmdglich zu sagen, wie weit griin auf diese Weise schliesslich 
aufgelést werden kann. Ich kenne vorliufig bei Gerste ausser den ge- 
nannten Faktoren u. a. mindestens zwei verschiedene weisse Rezessiv- 
mutationen, die zusammen gekreuzt (durch die betreffenden Hetero- 
zygoten griin-weiss) griin ergeben, unabhangig von einander spalten 
(in F, Verhaltnis 9 griin : 7 weiss) usw. Vielleicht wird also in diesem 
Falle das in Verbindung mit weissen Primarmutationen einfach men- 
delnde Griin in Wirklichkeit durch eine ganze Menge verschiedener 
Gene bedingt, und wo wird die Grenze einmal zu ziehen sein? 

Der zweite Weg zur Auflésung einer scheinbaren Erbeinheit ist 
der hier behandelte, wo die Erbeinheit sich als ein Komplex gekoppel- 
ter Erbeinheiten herausstellt und somit auch in ganz anderer Weise 
den ganz relativen Erbeinheitsbegriff veranschaulicht. Fiir jeden 
durch Mutation entstandenen Erbeinheitsunterschied lasst sich natiir- 
lich mit Recht fragen, ob nicht ein Erbeinheitskomplex vorliegt. 

Infolge dieses vorliufig rein relativen Genbegriffes scheint es mir 
iiberhaupt verfriiht, vom Entstehen von Genen, vor Allem neuen Genen, 
zu reden. 

Dies um so mehr, als die Komplexmutationen neben anderen 
friiher bekannten Tatsachen offenbar auch dazu beitragen werden, die 
Grenzen zwischen Dominant- und Rezessivmutationen zu verwischen. 
Wie schon JoHANNSEN (1913, S. 586) gelegentlich der von mir (1911 a) 
beschriebenen Wildhafermutationen (Fatuoiden) beim Hafer mit 
Recht bemerkt hat, ist die Dominanz in verschiedenen Teilcharakteren 
der als eine Erbeinheit auftretenden Differenz zwischen Normaltypus 
und Fatuoid (Begrannung, Behaarung, Ringwulst) recht verschieden, 
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obwohl, wenn der ganze Komplex als solcher betrachtet wird, die Mu- 
tation iiberwiegend rezessiv erscheint (vgl. meine Abhandlung 1911 a). 
Wie ich friiher (1917) hervorgehoben habe, ist das Verhaltnis der 
Speltoiden ganz analog. Wenn ich hier zuerst an eine Dominantmu- 
tation dachte, so zeigte sich aber sofort nach Finden des Speltoid- 
homozygoten, dass die Mutation auch hier tiberwiegend rezessiv war, 
allerdings mit grossem Unterschied in den Teilcharakteren, indem Be- 
grannung als ganz rezessiv, Ahrentypus eher als dominierend und 
Speltoidmerkmale als etwa intermediaér zu bezeichnen waren. Dies 
Verhalten wird jetzt, wenn mehrere Erbeinheiten mit im Spiele sind, 
verstindlicher. Nach Auflésen der Komplexmutation in verschiedene 
Teile wird es nimlich offenbar, dass die verschiedenen Dominanz- 
verhaltnisse infolge des verschiedenen Verhaltens der Erbeinheiten des 
Komplexes zustandekommen. Durch dieselbe Mutation entstehen 
gleichzeitig in verschiedenen Erbeinheiten teils rezessive, teils mehr 
dominante Verinderungen, und da man wohl voraussetzen muss, dass 
bei gleichzeitiger Komplexmutation in verschiedenen Erbeinheiten die 
Verinderung von prinzipiell gleicher Art sei, so fallt der wirkliche Un- 
terschied zwischen Rezessiv- und Dominantmutationen in diesem 
Falle weg. Da die Rezessivmutationen sowohl bei Pflanzen als bei 
Tieren ganz tiberwiegend sind, kommt man auf Grund der vorliegen- 
den Tatsachen der Komplexmutationen zu demselben Schluss wie 
Bateson (1913, S. 95), dass die Dominantmutationen nur als Spezial- 
fall der gew6hnlichen Rezessivmutationen anzusehen seien, ein Schluss, 
der allerdings schon friiher gezogen werden kénnte, da die Hetero- 
zygoten sehr oft mehr oder weniger intermediiir sind und es dann oft 
ganz willkiirlich erscheint, ob man von Dominant- oder Rezessivmu- 
tation sprechen soll. Dass ein grosser Teil der in der Literatur er- 
wiihnten s. g. Dominantmerkmale nicht als sichere Dominantmerk- 
male zu bezeichnen sind, so lange der betreffende Homozygot unbe- 
kannt ist (z. B. gelbe Mause, Brachydactyli, »Blé nain», ViILMoRIN 
1913, wurde schon oben S. 302—303 bemerkt. Auch Mour und WriEpT 
(1919, S. 44—45) lenken in bezug auf Brachyphalangie beim Menschen 
und »short ears» bei Schafen die Aufmerksamkeit auf diesen nicht un- 
wichtigen Punkt, ohne jedoch die Bezeichnung »Dominantmerkmal» 
zu streichen, wenn das betreffende Merkmal im Gegensatz zum Nor- 
maltypus beim Heterozygoten sichtbar ist, was jedoch meiner Meinung 
nach die richtige Konsequenz wire, solange nicht der Unterschied 
zwischen dem Heterozygoten und dem (zweiten) Homozygoten genau 
bekannt ist. 
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Ich kann es deshalb auch nicht vorliufig richtig finden, den 
Boden der Presence- and Absence-Theorie zu verlassen. Was diese 
Theorie immer noch mit vollem Recht betont, ist der Gegensatz 
zwischen der mutativenh Verainderung von A zu a und von a zu A 
innerhalb eines Merkmalpaares. Wenn s. g. Dominantmutationen und 
Rezessivmutationen als gleichwertig angesehen werden, tritt aber eben 
diese Distinktion um so reiner hervor. Wenn mar z. B. beim Hafer 
ganz regelmassig die mutative Verainderung von schwarz zu weiss, 
aber bei dem ungeheuer grossen Material, das hier méglich ist, (vgl. 
meine Abhandlung 1911b) niemals die mutative Verinderung von 
weiss zu schwarz findet, so wire es gewiss, die Binde vor die Augen 
tun, wenn man diesen Gegensatz nicht anerkennen wollte. Es ist hier 
volikommen gleichgiiltig, ob schwarz iiber Weiss dominiert oder nicht. 
In bezug auf gelbe Spelzenfarbe des Hafers (vgl. meine Abhandlung 
1909) ist weiss eher dominant; die mutative Verinderung geht aber 
auch hier nur von gelb zu weiss, nicht von weiss zu gelb. Fiir die 
Frage der Bedeutung der Mutationen fiir die Evolution, kann es eben- 
falls keineswegs als gleichgiiltig angesehen werden, ob z. B. bei der 
- Chlorophylleigenschaft die mutative Verdanderung nur von griin zu 
weiss (bezw. gelb usw.), aber nicht in umgekehrter Richtung statt- 
findet. Zwar wird durch die Verwischung des Gegensatzes die Ver- 
bindung zwischen der Evolutionslehre und der experimentellen Ver- 
erbungslehre oberflachlich leichter gemacht, aber auch nur oberflach- 
lich, denn es wird hiermit nur ein Problem verdeckt, das seine Lésung 
unbedingt verlangt. Auch wenn die mutative Veranderung nur hau- 
figer und regelmassiger von A zu a als von a zu A (aber sonst in 
beiden Richtungen) stattfindet, so kénnte von diesem fundamentalen 
Unterschied nicht weggesehen werden. 

Die stark pleiotropen Komplexmutationen sind ein Beispiel davon, 
dass die Mutationen nicht nur einzelne Merkmale, sondern auch im 
Sinne DE Vries’ Merkmalkomplexe betreffen kénnen. 

Die aus dem Merkmalkomplexe infolge dessen Koppelung nur 
sehr selten ausspaltenden Bestandteile oder Neukombinationen stellen 
scheinbare Mutationen dar und geben ein tatsachliches Beispiel von 
der von LeEcLERC pu SABLON zuerst (1910) gedachten Médglichkeit, 
manche Mutationen als Ausspaltungen eines komplizierten, aber durch 
stark gekoppelte Erbeinheiten gekennzeichneten Heterozygoten zu 
deuten. Aber auch durch die partielle, sehr starke Elimination gewis- 
ser Gameten bezw. Zygoten kénnen Ausspaltungsprodukte (im hier 
vorliegenden Falle besonders der begrannte Speltoidhomozygot), wie 
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ich friiher (1917) hervorgehoben habe, als scheinbare Mutationen 
auftreten. 

‘In bezug auf die Bedeutung bisher konstatierter mendelnder Mu- 
tationen fiir die Evolution, scheint mir das Konstatieren der Komplex- 
mutationen einerseits diese Bedeutung eher zu verringern als umge- 
kehrt, teils weil diese Mutationen, wie oben bemerkt wurde, den Ein- 
druck mehr befestigen als abschwachen miissen, dass die mutative 
Verinderung nur in der einen der beiden méglichen Richtungen gehe, 
teils auch weil die Starke der Abweichung, der stark sprunghafte 
Charakter der Mutation hier offenbar in erster Linie nur darauf 
beruht, dass auf einmal mehrere Erbeinheiten mutieren. Auch die so 
stark verminderte Vitalitat der Komplexmutationen macht dieselben 
fiir Evolutionszwecke wenig verwendbar. Andererseits kann man sich 
dem Gedanken nicht wehren, dass, wenn die Verminderung der Vi- 
talitit eben eine Folge der gleichzeitigen Verinderung in mehreren 
Erbfaktoren ist, die allerkleinsten, zuletzt vielleicht nur in einer ein- 
zelnen Erbeinheit auftretenden Mutationen keine solche verminderte 
Vitalitat wie die meisten heutzutage konstatierten mendelnden Muta- 
tionen zeigen wiirden, so dass sie aus diesem speziellen Gesichtspunkte 
(d. h. Vitalitét; andere Schwierigkeiten stehen doch wie oben gesagt 
im Wege) fiir die Evolution verwertbar sein kénnten. Die Zukunft 
mag zeigen, ob die mendelnden Mutationen bei der Evolution eine 
entscheidende Rolle spielen; vorlaufig ist dies meines Erachtens keines- 
wegs erwiesen. 


XI. SUMMARY. 


1. A multiple allelomorph in wheat is constituted by three types 
of hairiness of ears: fully hoary, half-hoary and smooth (chapter I). 

2. A similar multiple allelomorph is constituted by three con- 
stant ear-characters, beardless, half-bearded and bearded (fig. 1), the 
two last types originated through mutation of the first (chapter IT). 

3. Also the so called speltoidmutations described by the author 
in a preceding paper (1917) form a multiple allelomorph, constituted 
of normal type (fig. 2, a), beardless speltoid (fig. 2, d) and bearded 
speltoid (fig. 2, e) (chapter III). 

4. This last multiple allelomorph is brought about through com- 
plexmutation, by which term is unterstood a simultaneous mutative 
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change in several Mendelian genes. Through complexmutation arises 
the bearded speltoid from the normal type, but the genes in question 
are closely linked, and therefore the possible recombinations, the 
bearded normal type and the beardless speltoid, as shown be the tables 
2 and 3, are, in the progeny of heterozygotes (fig. 2, b), very seldom 
formed (chapter IV). 

5. In certain cases of speltoidmutation also a dense-eared sub- 
compactum-type (fig. 2, f) arises in the progeny of heterozygotes (see 
table 4). In these cases it is assumed, that through the complex- 
mutation at least three genes at the same time mutate. The compac- 
tum-factor is not so closely linked to the other mutated factors as 
these to each other and arises therefore somewhat more frequently 
than the under (4) mentioned recombinations (chapter V). 

6. It is probable that the multiple allelomorph in beardless- 
bearded ears also is brought about through complexmutation and 
linkage (chapter VI). 

7. The complexmutations arise simultaneously and are true mu- 
tations (chapters VII and VIII). 

8. It is discussed, whether the complexmutations and deficiency- 
mutations of Brinces (1917) and Mour (1919) are identical phe- 
nomena (chapter IX). 

9. The existence of complexmutations is in accordance with the 
wellknown theory of MorGan and co-workers concerning the arrange- 
ment of the genes in the chromosomes. Through complexmutation 
genes, who are lying near to each other and more or less closely linked, 
may simultaneously mutate (chapter X). 

10. The following part of chapter X discusses the significance 
of complexmutations for the question of »Pleiotropie», for the pre- 
sumed identity between dominant and recessive characters, for the 
presence and absence theory and for the question whether mutations 
in Mendelian genes can be assumed to play any role in evolution. 
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KRITISCHE BETRACHTUNGEN UND 
FAKTORIELLE ERKLARUNG DER LAETA- 
VELUTINA-SPALTUNG BEI OENOTHERA 


VON NILS HERIBERT-NILSSON 
WEIBULLSHOLM, LANDSKRONA 


(With an English summary) 





Sete DE Vries im Jahre 1907 tiber die Entstehung der Zwil- 

lingsbastarde, die er laeta und velutina nannte, in F; aus Kreuz- 
ungen zwischen O. Lamarckiana und den »iilteren» Arten (biennis, 
muricata u. s. w.), berichtet hatte, ist die Zwillingsspaltung der 
Gegenstand lebhaften Interesses geworden. Sehr ausgedehnte 
Untersuchungen sind besonders von pe Vries selbst (1913), RENNER 
(1917, 1918) und Lotsy (1919) vorgenommen, und die theoretische 
Deutung der Spaltungserscheinungen hat eine lebhafte Diskussion 
erweckt. Besonders haben die eleganten und klarenden Versuche 
von RENNER unser Verstindnis fiir mehrere der scheinbar paradoxalen 
Erscheinungen der Zwillingsspaltungen sehr erweitert. 

Uberblickt man aber die experimentellen Tatsachen, die aus der 
Artkréuzung bei Oenothera gezeitigt worden sind, wird man ganz 
erstaunt iiber die entscheidende Bedeutung, welche gewissen habi- 
tuellen Durchschnittstypen zugemessen wird. Samtliche Forscher 
sind von der grossen habituellen Differenz, die die laeta- und ve- 
lutina-Typen (oder analoge Typen) der F; zeigen, ganz geblendet 
worden, so dass man entweder gar keine weitere Analyse dieser 
Typen vorgenommen hat, oder, falls dies geschehen ist, anderen 
- Eigenschaften eine ganz nebensichliche Bedeutung zugeschrieben hat. 
Man hat also, obgleich es jedoch Bastarde verschiedener Arten be- 
trifft, ganz und gar die faktorielle Analyse vernachlassigt und eine 
ganz altmodische Klassifizierung nach phaenotypischen Durchschnitts- 
typen vorgenommen. Die Strafe ist nicht ausgeblieben. Die ganze 
Artbastardforschung krankelt an einer Verwirrung der Nomenklatur 
(vgl. Lenmann 1920), einer total verschiedenen Abgrenzung der 
gleich genannten Typen und daraus folgenden Widerspriichen der 
experimentellen Resultate, wie sie sonst in der experimentellen 
Forschung kaum nunmehr zu finden sind. Zwar hat RENNER die 
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Schwierigkeiten dadurch zu lésen gesucht, dass er die Gameten statt 
der Typen benannt hat. Hierduch erhalt er wohl eine gut Ubersicht 
gewisser phaenotypisch stark ausgepragter Charaktere, aber die 
Spaltungsresultate werden oft gar zu stark schematisiert. Als didak- 
tische Darstellung und fiir preliminare theoretische Ubersicht hat in- 
dessen seine Methode grossen Nutzen gestiftet. 

Mit einem schlagenden Beispiel werde ich meine obigen Be- 
hauptungen sogleich illustrieren. Falls man die Kreuzung O. biennis 
< Lamarckiana ausfihrt, erhalt man i F; die beiden Typen laeta 
und velutina. DE Vries meint, dass der laeta-Typus der O. Lamarckiana 
aihnelt (1913, S. 113), und er verwechselt oft diesen Typus mit O. 
Lamarckiana. RENNER dagegen ist der Meinung, dass laeta am ehesten 
eine vergrésserte biennis ist (1917, S. 180). Ich erwihne diese ganz 
differente Auffassung von der Ahnlichkeit eines Typus mit seinen 
Eltern nur nebenbei um zu zeigen, wie vieles reine Geschmacksache 
wird falls man nach vagen Habitustypen und nicht nach ganz be- 
stimmten Eigenschaften urteilt. Die Folge dieser Betrachtungsweise 
tritt aber noch schroffer hervor, falls man die Resultate der genannten 
Autoren in bezug auf die Kreuzung zwischen velutina und laeta 
vergleicht. 

Durch zahlreiche Kreuzungsversuche ist DE Vries zu der Auf- 
fassung gekommen, »dass die Pangene der Breitblattrigkeit in den 
Eizellen der laeta spaltbar oder labil sind, wie in Lamarckiana, in 
ihrem Pollen aber nicht spaltbar und aktiv sind. In der velutina 
sind sie aber beiderseits inaktiv.» Kreuzt man deshalb velutina mit 
laeta verbindet man inaktive Pangene mit aktiven, und laut pe Vries’ 
theoretischer Auffassung muss in der ersten Generation dieser Ver- 
bindung nur laeta entstehen, weil aktiv iiber inaktiv dominiert. Dr 
Vries fiihrte die Kreuzung als ein experimentum crucis seiner Theorie 
aus und fand diese vdéllig bestatigt. Er fand nur laeta (DE VriEs 
1913, S. 139—143). 

Durch Untersuchungen iiber die tauben Samen der O. Lamarck- 
iana und ihren Kreuzungen mit anderen Arten ist RENNER zu der 
Schlussfolgerung gelangt, dass O. Lamarckiana zwei Arten von Ga- 
meten bildet, die er gaudens und velans nennt. Wird nun Lamarckiana 
mit biennis { gekreuzt, die Gameten, die er albicans nennt, bildet, so 
erhalt man in F; die Verbindungen gaudens + albicans = laeta und 
velans + albicans = velutina. Fiihrt man dann die Kreuzung velutina 
X laeta aus, so wird die Verbindung gaudens X velans wiederherge- 
stellt. Nach Renyners Auffassung der gametischen Konstitution der 
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QO. Lamarckiana muss also bei der erwahnten Kreuzung O. Lamarck- 
iana synthetisiert werden. Er fiihrte die Kreuzung als experimentum 
crucis seiner Theorie aus und fand diese ganz bestatigt: er fand zur 
Hauptsache O. Lamarckiana; daneben trat in geringerer Zahl die als 
Vater verwendete Form laeta auf (RENNER 1917, S. 214—216). 

De Vries hatte also seine Theorie dadurch bestatigt gefunden, 
dass er aus der Kreuzung velutina X laeta aus O. biennis X La- 
marckiana nur laeta erhalten hatte, RENNER seine Theorie ganz ent- 
gegengesetzt dadurch, dass er bei ganz derselben Verbindung Lamarck- 
iana erhielt. Da mir dieser Widerspuch eigentiimlich erschien, fiihrte 
ich dieselbe Verbindung aus und erhielt zur Hauptsache weder laeta 
noch Lamarckiana, sondern einen dritten, ganz distinkten Typus. 
Sowohl laeta als Lamarckiana traten indessen neben diesem Typus in 
geringerem Prozentsatz auf. 

Welche ist nun die Ursache dieser héchst verschiedenen Resultate? 
Sind vielleicht die Ausgangspflanzen fiir die verschiedenen Kreuz- 
ungen genotypisch sehr verschieden? Gewiss nicht. Jedenfalls nicht 
in bezug auf die Eigenschaften, von denen es hier die Frage ist. Die 
Ursache der differenten Resultate, liegt ohne Zweifel ganz einfach 
darin, dass die Forscher, da klare Distinktionen der behandelten 
habituellen Typen nicht vorliegen, gerade das gesehen haben, was sie 
wiinschten. Fiir DE Vries war es vor allem wichtig zu zeigen, dass 
velutina in der Nachkommenschaft nicht auftrat. Sie wurde auch 
nicht gefunden, und alles, was gefunden wurde, nannte er dann 
schlechtweg laeta, welcher Typus erwartet war. Fiir RENNER galt es 
zu beweisen, dass Lamarckiana bei der betreffenden Kreuzung 
synthetisiert werden wiirde, weshalb er geneigt war, so viel wie 
méglich unter diesen Typus zu bringen. 

Die Eltern meiner Kreuzung velutina < laeta stammten aus einer 
Kreuzung zwischen einer biennis-Pflanze der zweiten Generation 
meiner biennis-Rasse und einer Lamarckiana-Pflanze der vierten Ge- 
neration meiner Rasse aus Almaréd. Samen der Stammpflanze meiner 
biennis-Rasse wurde auf dem Kirchhof im Dorfe Skifarp (Schonen) 
1911 eingesammelt. Sie war in bezug auf den Wuchs, die Verzweigung 
und die floralen Charaktere eine ganz typische biennis, wie diese Art 
in den Diinen von Norddeutschland und Holland vorkommt. F1 
dieser Kreuzung spaltete nach laeta und velutina im Verhiltnis 60 : 28. 
Von diesen Pflanzen, die ganz den Beschreibungen, die DE VRIEs, 
RENNER und Lotsy von den Typen gegeben haben, entsprachen, wurde 
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eine velutina mit laeta bestaubt. Die Nachkommenschaft wurde 1918 
aufgezogen. 

















x ” Db rect fe eee i Oe ee 
Fig. 1. Der ambigua-Typus (rechts) und der Lamarckiana-Typus (links), 
beide aus der Kreuzung velutina X laela. 


Von den 111 Individuen dieser Nachkommenschaft reprisentierte: 
die Hauptmasse einen Typus, der nicht Lamarckiana war, auch nicht 
laeta oder velutina, sondern er kombinierte die Eigenschaften vom 
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biennis und Lamarckiana auf eine ganz andere Weise als bei laeta- 
und velutina. Ganz kurz kann man den Typus so diagnostisieren, 
dass er in den ‘vegetativen Teilen fast ganz Lamarckianaahnlich ist, 
in den floralen iiberwiegend biennisihnlich. Ich nenne deshalb 
diesen Typus ambigua. 

Der ambigua-Typus wich von O. Lamarckiana in bezug auf die 
Knospenform stark ab. Fig. 1 veranschaulicht die Differenzen sehr 
gut. Die Knospen der ambigua waren kleiner als die der O. Lamarck- 
jana und hatten eine ganz andere Form. Wahrend die Lamarckiana- 
Knospen von der Basis ab sich allmahlich gegen die Spitze verjiingen, 
also kegelférmig sind, behalten die ambigua-Knospen fast in ihrer 
ganzen Lange dieselbe Dicke bei und verjiingen sich abrupt an der 
Spitze, sind also tonnenférmig. Sie ahneln den Knospen der O. 
biennis in bezug auf die Form, sind aber grésser und plumper als diese 
und ausserdem braunrot gefarbt. Die Richtung der alteren Knospen 
der beiden Typen -war auch verschieden, indem diese Knospen bei 
ambigua fast aufwartsgerichtet waren, bei Lamarckiana mehr 
auswartsgerichtet. 

Eine besonders starke Differenz weisen die Bliiten der beiden 
Typen auf. . Die ambigua-Bliiten waren auffallend kleiner als die der 
O. Lamarckiana, wie bei Fig. 2 sehr gut gezeigt wird. Zwar 
variierte die Bliitengrésse bei verschiedenen Individuen: die Plus- 
grenze bildete die Bliitengrésse der F;-laeta, die Minuzgrenze biennis. 
Bliiten von der Lamarckiana-Grdésse traten niemals in dem ambigua- 
‘Typus auf. Die Form der ausgeschlagenen Bliiten war dieselbe wie 
bei biennis, indem die Bliite flach ausgebreitet, nicht glockenférmig 
war. Der Griffel war kurz, so dass die Narben zwischen den Antheren 
lagen. Die Internodien der Bliiten- und Fruchtrispe waren kirzer 
bei dem ambigua-Typus als bei O. Lamarckiana, weshalb der Frucht- 
stand bei dem erstgenannten Typus sehr dicht wirkte. Die Friichte 
waren rotgestreift und starker aufwartsgerichtet als bei O. Lamarckiana. 

Die Knospen und Bliiten des ambigua-Typus wichen also von 
O. biennis fast nur dadurch ab, dass sie etwas grésser waren, die 
Knospen und Friichte ausserdem durch ihre Pigmentierung. In bezug 
auf die Blatter, sowohl die der Rosette als der Stengelblatter, ahnelte 
der ambigua-Typus ganz Lamarckiana. Sie hatten die Grésse, die 
Farbe und die Buckeligkeit dieser Art. Der Stengel hatte Anthokyan - 
in den Haarpolstern, war also rotgetupft wie bei O. Lamarckiana. 
Die Verzweigung war aber nicht ganz Lamarckiana-ihnlich; die 
Zweige stiegen steiler auf als bei dieser Art. 
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Ausser dem ambigua-Typus trat in ungefahr einem Viertel der In- 
dividuenzahl ein Typus auf, der in bezug auf den Habitus und alle 
Figenschaften vollkommen mit O. Lamarckiana aus reiner Abstam- 
mung iibereinstimmte. Die Ahnlichkeit war so gross, dass man in einem 











Fig. 2. Differenzen der Bliitengrésse zwischen dem ambigua-Typus 
(rechts) und dem Lamarckiana-Typus (links). 


Bestand gar nicht die abgespalteten Lamarckiana-Pflanzen von denen 
der Elternlinie hatte unterscheiden kénnen. Phaenotypisch waren 
sie also ganz Lamarckiana-gleich, wie auch Fig. 3 demonstriert. Die 
Pflanze links ist eine Lamarckiana-Pflanze, die aus der Vaterflanze, 
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die fiir die hier beschiebene Kreuzung benutzt wurde, abstammt. Die 
rechte Pflanze ist eine F2-Pflanze eines Lamarckianaahnlichen In- 
dividuums aus der Kreuzung velutina X laeta. Innerhalb des La- 
marckianaahnlichen Typus variierte die Bliitengrésse, zwar nicht 
stark, aber es schien, als ob die Individuen sich in zwei Klassen grup- 
pieren liessen, naémlich eine Klasse, die sehr grosse Bliiten hatte und 
auch sehr langen Griffel, so dass sich die Narben hoch iiber die 
Staubblatter emporhoben, und eine Klasse, die etwas verkleinerte 
Lamarckiana-Bliten und verkiirzten Griffel hatte, so dass die Narben 
gerade iiber den Staubblattern sassen. In bezug auf andere Charaktere 
stimmten die beiden Klassen ganz iiberein. Die in Fig. 3 (rechts) 
abgebildete Pflanze gehort der kleinbliitigeren Klasse, sie stimmt aber 
mit der neben ihr aufgenommenen Lamarckiana reiner Abstammung 
sonst vollkommen iiberein. 

Neben ambigua und Lamarckiana trat in meiner Kreuzungs- 
deszendenz aus velutina X laeta auch der laeta-Typus auf, aber in 
sehr geringem Prozentsatz. Unter 111 Nachkommen waren nur 3 
laeta. Aus einer anderen Kreuzung velutina X laeta erhielt ich auf 
51 Individuen 4 Jaeta. Renner fand bei dieser Kreuzung auf 58 
Pflanzen 10 laeta. 

Von den in der Nachkommenschaft der Kreuzung velutina < 
laeta auftretenden Typen ambigua, Lamarckiana und laeta tritt 
offenbar laeta in dem geringsten Prozentsatz auf. Es ist ja deshalb 
merkwiirdig, dass DE Vries nur laeta findet. Zwar sagt er (1913, S. 
143), dass die auftretende laeta »teils reine laeta, teils mehr der La- 
marckiana ahnlich» war. Er muss deshalb ambigua als laeta klassifi- 
ziert haben und Lamarckiana als eine ‘modifizierte laeta. Jedoch 
beschreibt pe Vries_ selbst bei der Behandlung der Zwillinge aus 
biennis X Lamarckiana diese folgendermassen (1913, S. 122): »Wah- 
rend der Bliitezeit sind es namentlich die Bliitenknospen, welche einen 
deutlichen Unterschied darstellen. Sie sind lang und diinn bei der 
laeta. Kurz, dick und konisch bei der velutina». Ein Blick auf Fig. 
1 zeigt sogleich, dass ambigua, falls diese von pe Vriss also als sehr 
wichtig angesehenen Charaktere der Knospen beriicksichtigt werden 
wiirden, als velutina und nicht als laeta betrachtet werden miisste. 
Mit welcher anderen Form ambigua am meisten iibereinstimmt ist 
ja aber von ganz untergeordnetem Interesse, und diese Frage kénnte 
natiirlich in das Unendliche ganz wie die Ahnlichkeitsfragen der 
Systematiker diskutiert werden. Wichtig ist nur, dass ambigua weder 
mit den Eltern (velutina und laeta) oder mit den Grosseltern (biennis 
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und Lamarckiana) tibereinstimmt, ja, diesen gar nicht Ghnelt, sondern 
einen ganz neuen, distinkten Phaenotypus reprdsentiert. DE Vries 
hat also, um eine Ubereinstimmung mit einem theoretisch erwarteten 
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Fig. 3. Links Lamarckiana reiner Abstammung, rechts 
der Lamarckiana-Typus aus der Kreuzung velulina X laeta. 


Resultat zu erhalten, fast die ganze Nachkommenschaft’ vollkommen 
fehlklassifiziert, obgleich die auftretenden Typen distinkt verschieden 
sind und also sehr wohl klassifiziert werden k6nnen. 
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Wie oben erwahnt hat auch Renner die Kreuzung velutina X 
laeta ausgefiihrt, um wichtige theoretische Uberlegungen zu _verifi- 
zieren. Er findet, dass der laeta-Typus in geringem Prozentsatz 
auftritt, die Hauptmasse ist, wie er erwartete, Lamarckiana. Sein 
Resultat weicht von dem meinigen nur in der Hinsicht ab, dass er 
ambigua als Lamarckiana betrachtet hat. Dass die Lamarckiana- 
Individuen nicht gleich waren, hat er gefunden, denn er erwahnt, 
dass in hezug auf die Bliitengrésse drei verschiedene Formen auftreten, 
von denen die Grossbliitigen langere Griffel und schlankere Knospen 
als die Kleinbliitigen haben (Renner 1917, S. 215). Seine Figuren 
demonstrieren auch sehr gut, dass die kleinbliitigen Pflanzen von dem 
ambigua-Typus sind. RENNER hat also die Differenzen innerhalb des 
Lamarckiana-Typus gesehen, hat ihnen aber keine Bedeutung zuge- 
messen. Ob die Lamarckiana grosse oder kleine Bliiten hatte, war 
ihm ganz gleichgiltig; Hauptsache war, dass er aus der Kreuzung 
velutina X laeta wirklich wie erwartet Lamarckiana erhielt. Weshalb 
er trotz der auffallenden habituellen Differenz zwischen Lamarckiana 
und ambigua, auf die er offenbar aufmerksam geworden ist, jedenfalls 
die beiden Typen unter eine Haube gebracht hat, ist aber leicht 
aus seinen theoretischen Vorstellungen zu deduzieren. Die scheinbar 
unbedeutende Tatsache, ob eine Form grosse oder kleine Bliiten hat, 
lasse ich deshalb den Ausgangspunkt einer Diskussion tiber morpholo- 
gische Distinktionen und theoretische Auffassungen bilden, aus welcher 
erhellen wird, dass diese Differenz gar nicht vernachlassigt werden 
kann. 

Laut der Meinung von Renner bildet O. Lamarckiana, wie oben 
erwahnt wurde, zwei Arten von Gameten, gaudens und velans. Die 
gaudens-Gamete enthalt einen Komplex von Eigenschaften, die velans- 
Gamete einen ganz anderen Komplex. Bei der Selbstbefruchtung der 
O. Lamarckiana sind die Verbindungen gaudens + gaudens und 
velans + velans nicht realisierbar, nur gaudens + velans bildet eine 
lebensfahige Verbindung, die wieder Lamarckiana ist. Der Lamarck- 
iana-Typus ist deshalb ein immer spaltender Bastard zweier geno- 
typischen Komplexe. Welche phaenotypischen Eigenschaften diese 
Komplexe jeder fiir sich aufweisen, sieht man also nicht an O. La- 
marckiana. ‘Durch Kreuzung mit einer anderen Art kann man aber 
Lamarckiana in ihre beiden genotypischen Komplexe zerlegen, und 
dann entstehen die laeta- und velutina-Typen als der Ausdruck der 
Komplexbastardnatur der O. Lamarckiana. Findet die Kreuzung 
zwischen O. biennis und Lamarckiana statt, entstehen, da biennis 9 
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einen albicans gennanten Komplex hat, die Kombinationen albicans + 
gaudens und albicans + velans, d. h. biennilaeta und biennivelutina. 
Da biennis 2 nur einen Komplex, albicans, hat, muss die ausserordent- 
lich grosse Differenz, die in bezug auf das phaenotypische Aussehen 
der laeta und velutina-Typen zu finden ist, von den verschiedenen 
Eigenschaftskomplexen der gaudens- und velans-Gameten der O. La- 
marckiana verursacht sein. Man kann also an den laeta- und velutina- 
Typen die Detaileigenschaften der beiden Komplexe der O. Lamarck- 
iana direkt ablesen, zwar nicht ganz rein, denn sie sind ja mit dem 
albicans-Komplex zusammengewoben. 

Der grosse artunterscheidende Komplex von O. biennis, der 
gaudens und velans gegeniibergestellt wird, ist also albicans. Welche 
Eigenschaften werden dann von diesem Komplex hervorgerufen? 
Gehért vielleicht auch die Kleinbliitigkeit der O. biennis diesem 
Komplex an? Nein, sagt Renner. Die Bliitengrésse, die Nerven- 
farbe, die Statur betrachtet RENNER als untergeordnete Charaktere 
im Gegensatz zu den wichtigen, habitusbestimmenden Komplexeigen- 
schaften, die die Artdifferenzen bilden (1917, S. 278). Die unter- 
geordneten Merkmale kénnen sich von den Komplexen, mit denen 
sie bei den Arten auftreten, losreissen und eine mendelsche Vererbung 
zeigen. Wir werden nun mit einem konkreten Beispiel priifen, ob 
diese RENNERSche Distinktion auch stichhaltig ist. 

Die Differenz der Bliitengrésse zwischen O. Lamarckiana und O. 
biennis ist friiher gar nicht als eine untergeordnete Eigenschaft be- 
trachtet worden. Nebst der Griffellange ist sie viel mehr als das 
speziell artunterscheidende Merkmal betrachtet worden. Und diese 
Charaktere haben ja auch einen tiefgreifenden biologischen Effekt, 
indem sie die Differenz Selbstbefruchter—Fremdbefruchter bedingen. 
Nun werden Bliitengrésse und Griffellange immer zusammen vererbt, 
weshalb sie wahrscheinlich von ein und demselben Faktor verursacht 
sind. Durch die kleinen Bliiten wird also O. biennis zugleich ein 
Selbstbefruchter, weil die Verkiirzung des Griffels bewirkt, dass die 
Narben zwischen den Antheren liegen bleiben und vor dem Offnen 
der Bliite polliniert werden. Bei O. Lamarckiana wird zugleich mit 
den grossen Bliiten der Griffel lang, so dass die Antheren weder in 
der Knospe noch spater die Narben erreichen, weshalb die Art streng 
auf die Fremdbefruchtung hingewiesen wird. Es ist ja offenbar, dass 
man, falls man den Merkmalen einen Rang zusprechen will, das 
Merkmal der Bliitendifferenz als das systematisch und biologisch 
wichtigste betrachten muss. 
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Bei der Kreuzung biennis X Lamarckiana dominiert oder praeva- 
liert die Kleinbliitigkeit der biennis iiber die Grossbliitigkeit der O. 
Lamarckiana. Wir nehmen deshalb an, dass biennis einen Faktor 
besitzt, den wir B nennen kénnen, weil er die speziellen biennis- 
Eigenschaften verursacht. Dieser Faktor praevaliert tiber 6, die 
Grossbliitigkeit der O. Lamarckiana, weshalb sowohl laeta als velutina 
kleine Bliiten haben. fF, ist also,.unabhangig von sonstiger Typen- 
differenz, kleinbliitig. In F2 findet eine Spaltung statt in bezug auf 
die Bliitengrésse. Sowohl Renner als ich fanden fiir die Kreuzung 
velutina X laeta kleinbliitige Pflanzen in grossem Ubergewicht. Bei 
einer spateren Kreuzung machte ich eine Klassifizierung und fand 
33 Kleinbliitige : 14 Grossbliitigen, also eine gute monohybride Men- 
delspaltung. Auch Renner fiihrt Beispiele an, welche zeigen, dass 
die Spaltung der Bliitengrésse wahrscheinlich eine monohybride ist. 
In dieser Hinsicht besteht also keine Meinungsverschiedenheit. 

Betrachten wir aber nun die Typen, die in F2 auftreten, gehen 
die Meinungen scharf auseinander. Denn die Individuen, die B 
enthalten, sind gerade der ambigua-Typus. Sie kénnen nicht als 
Lamarckiana betrachtet werden, wie RENNER meint, weil sie von 
biennis den wichtigen, artunterscheidenden Faktor B haben. In bezug 
auf die Bliiten ist also ambigua eher biennis als Lamarckiana. Wie 
inkonsequent und irrefihrend es ist, ambigua als Lamarckiana zu be- 
zeichnen, werde ich mit einem ganz parallelen Beispiel veranschau- 
lichen. Von Pisum unterscheidet man ja die Arten arvense und sa- 
tivum. Will man nun bei Kreuzungen dieser Arten die Nachkommen- 
schaft in arvense- und sativum-Typen klassifizieren, so muss man 
auch bestimmen, welche Merkmale fiir die beiden Typen charak- 
teristisch sind. Gewiss wahlte man die Bliiten- und Samenfarbe und 
sagte: arvense hat gefarbte Bliiten und Samen, sativum farblose. Aber 
vielleicht sagte jemand: Nein, ich wahle die Farbe der vegetativen 
Teile. Alle Pflanzen, die rote Stipelbasen haben, sind arvense, alle, 
die ganz ungefarbte Stengel und Blatter haben, sind sativum. Ob man 
die floralen oder die vegetativen Charaktere anwendet, bedeutet 
gewohnlich nichts, weil die Bliiten-, Samen- und Stipelfarbe gew6éhn- 
lich zusammen vererbt werden. Nun kann man aber Formen finden, 
die zwar gefarbte Bliiten und Samen, aber ganz ungefarbte Stipel- 
basen haben, wie z. B. die Soloerbse von Svaléf. Was ist nun dies? 
Arvense, sagt der florale Beurteiler. Sativum, sagt der vegetativ 
Beurteilende. Weder arvense noch sativum, sondern ein ganz neuer 
Kombinationstypus, sagt der, der die sonstige Unlésbarkeit der Frage 
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einsieht. Ganz so wie in dem angefiihrten Pisum-Beispiel liegt auch 
die Sache in bezug auf den ambigua-Typus. Beurteilt man nach den 
floralen Charakteren, muss man den Typus biennis nennen, beurteilt 
man nach den vegetativen, muss man ebenso bestimmt Lamarckiana 
sagen. Ambigua ist aber weder Lamarckiana, biennis, laeta oder 
velutina, sondern ein ganz neuer Kombinationstypus, in dem die 
Charaktere der Grosseltern auf eine andere Weise kombiniert sind 
als bei den F;-Typen laeta und velutina. 

Ich hatte natiirlich diese Klassifizierungsfrage nicht so ausfiihr- 
lich auseinandergesetzt, falls sie nicht von grosser Bedeutung auch 
fiir die vererbungstheoretische Seite der laeta-velutina-Spaltung ge- 
wesen ware. Ich erwahnte oben, dass RENNER zwischen Komplex- 
merkmalen, also aus mehreren Einzelmerkmalen zusammengesetzten 
und als eine Folge davon habituell, artunterscheidend wirkenden 
Eigenschaften, und unbedeutenden Merkmalen, d. h. Eigenschaften 
mit sehr begrenzter Wirkung, nur Einzelcharaktere hervorrufend, 
unterschied. Als Beispiel der ersten Kategorie erwahnt RENNER den 
albicans-Komplex, wahrend die Kleinbliitigkeit der O. biennis, also 
mein Faktor B, die letzte Kategorie illustriert. Wie stimmt nun diese 
Auffassung mit den tatsaéchlichen Variabilitaits- und Spaltungs- 
verhaltnissen? 

Dass der Faktor B immer als artunterscheidend angesehen worden 
ist und biologisch sehr wichtige Merkmale der Bliitengrésse und 
Griffellange hervorruft, habe ich schon hervorgehoben. Aber der 
Faktor hat nicht nur diese auf der Bliite begrenzte Wirkung. Er beein- 
flusst, wie bei der Beschreibung der ambigua-Typus ausfiihrlich 
auseinandergesetzt wurde, auch den Verzweigungstypus, die Interno- 
dienlange der Bliiten- und Fruchtrispe, die Richtung der Knospen und 
Friichte, die Form der Knospen und die Form der ausgeschlagenen 
Bliite. Dieser Faktor hat deshalb nicht nur eine artunterscheidende 
sondern auch eine habituelle Wirkung. Der Faktor B beeinflusst fast 
alle Teile der Pflanze, ist also ein typischer und ausgesprochener 
Komplexfaktor. Er kann deshalb gar nicht als ein unbedeutender Fak- 
tor betrachtet werden, falls man wirklich seine Wirkungsweise studiert. 

Wie steht es nun mit dem albicans-Komplex? Hat dieser 
Komplex eine phaenotypisch gréssere Wirkung als der Faktor B? 
Ruft qlbicans wichtigere Artmerkmale oder habituelle Differenzen als 
der Faktor B hervor? Renner selbst nennt keine andere Wirkung 
als die Weissnervigkeit. Dies ist ja aber ein sehr magerer Effekt, mit 
dem des Faktors B verglichen. Aber es ist noch schlimmer. Auch 
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der Grosselter Lamarckiana und die Eltern laeta und velutina waren 
ja weissnervig. Daraus folgt natiirlich, dass auch sie albicans waren. 
Welche Wirkung hat also der albicans-Komplex der O. biennis 2? 
Die Antwort kann, so weit ich sehe, nur eine einzige sein. Der 
albicans-Komplex hat gar keinen artdifferenzierenden oder habituel- 
len Effekt. Er existiert als positiver Komplex nicht. Der albicans- 
Komplex der O. biennis ist mit dem Faktor r der O. Lamarckiana 
identisch. Der albicans-Komplex ist nur die allelomorphe Eigenschaft 
des Faktors fiir Rotnervigkeit (R), der in den ¢-Gameten von 0. 
biennis und in den J-- und 2-Gameten gewisser Pflanzen der O. La- 
marckianna zu finden ist. Er kann ja deshalb unmédglich als eine 
zwischen QO, biennis und O. Lamarckiana artunterscheidende Eigen- 
schaft betrachtet werden. 

Aus diesen Uberlegungen geht wohl in schlagender Weise hervor, 
zu welchen bizarren Inkonsequenzen eine Untersuchung iiber hahi- 
tuelle Typen fiihren kann, falls man nicht die Eigenschaften 
eines Typus streng festhalt, und falls man einigen Eigenschaften 
eine geringere Bedeutung als anderen beimisst. Dass RENNER nie die 
Inkonsequenz seiner Auffassung erkannte, beruht darauf, dass er die 
sicher nicht gliickliche Methode der Benennung der Gameten ein- 
fiihrte. Er nennt schlechtweg die habituelle Differenz, die zwischen 
den laeta- und velutina-Gameten (oder gaudens und velans) der O. 
Lamarckiana einerseits und den 9-Gameten der heterogamen O. 
biennis anderseits existiert, albicans. Diese Differenz wird aber nie 
phaenotypisch festgelegt, nur durch den sehr vagen Hinweis auf die 
Nervenfarbe angedeutet, ohne dass Renner dabei bemerkt, dass die 
Nervenfarbe nicht different ist. 

Bei dem Aufstellen der Gametenbenennungen ist RENNER von der 
zweifellos unrichtigen Auffassung ausgegangen, dass wir bei Oenothera 
zwei Arten von spaltenden Eigenschaften haben, namlich ziemlich feste 
Aggregate von Faktoren, d. h. genotypische Komplexe und phaeno- 
typische Artdifferenzen, und genotypische Einzelfaktoren, d. h. 
phaenotypisch unbedeutende Differenzen. Wie ich nun in bezug auf 
den Faktor B gezeigt habe, hat dieser Faktor ebenso scharfe und 
reiche habituelle Wirkung als die Komplexe von Renner. Schon 
friiher habe ich gezeigt (1912, 1915), dass der andere Faktor, den 
Renner als Einzelfaktor betrachtet, namlich der Faktor fiir Rotnervig- 
keit, auch in bezug auf seine Wirkungsweise eine ausgesprochen 
habituelle Eigenschaft ist, denn er beeinflusst nicht nur die Nerven- 
farbe, sondern auch die Blattfarbe, die Buckeligkeit der Blatter, die 
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Bliitezeit, die Knospenfarbe und die Fruchtlange. Bei Oenothera 
kennt man also nur eine Art von Faktoren, ndmlich phaenotypisch 
habituell wirkende. -Aus dieser Tatsache folgt aber gar nicht, dass die 
Faktoren genotypisch komplex sind. Denn je mehr man aufhért, einen 
Faktor als speziallokalisierten Varietatsfaktor zu betrachten, und statt 
dessen seine Wirkungsweise, seine biologische Reaktion verfolgt, desto 
mehr wird man davon iiberzeugt, dass fast kein Faktor nur ein 
einziges aéusseres Merkmal hervorruft. In meiner Oenothera-Arbeit 
1915 habe ich bei der Besprechung des Faktors R mehrere Falle aus 
der Literatur angefiihrt, welche zeigen, dass die diffuse oder pleiotrope 
Wirkung eines Faktors schon damals fiir die verschiedensten Eigen- 
schaften konstatiert worden war. Wahrend der letzten Jahren haben 
sich die Beispiele stark vermehrt. Auch aberrante Formen, die in 
reinen Linien auftreten, also die sogenannten Verlustmutanten, zeigen 
sehr oft eine pleiotrope Differenz gegeniiber der Mutterlinie, obgleich 
sie nur in bezug auf einen einzigen Faktor von dieser differieren. 
Man hat ja deshalb keinen Grund dafiir, ganz dieselbe Erscheinung 
bei Oenothera auf eine andere Weise zu deuten und sagen, dass die 
Ursache einer habituellen Differenz bei dieser Gattung ein geno- 
typischer faktorieller Komplex ist, da eine ahnliche Differenz bei 
anderen Pflanzen. als der Ausdruck einer morphologisch diffusen 
Wirkung ein und desselben Faktors betrachtet wird. Entweder 
muss man also sagen, dass wir bei allen Pflanzen mehrere Faktoren 
in festen Komplexen zusammengekettet haben, oder das bei allen 
Pflanzen die Reaktionsweise eines Faktors eine pleiotrope ist. Aber der 
Oenothera zufolge ihrer habituellen Differenzen eine Sonderstellung 
zu geben, ist ganz und gar unrichtig, weil eine derartige Massnahme 
ohne jede experimentelle oder vererbungstheoretische Stiitze ist. 

Eine Bestatigung seiner Auffassung komplexer Faktoren findet 
wohl Renner darin, dass Eigenschaften, die sonst mit einem Komplex 
fest vereinigt sind, sich ausnahmsweise von diesem Komplex losreissen 
und auf einen anderen Komplex iibergehen. So verhalt sich die 
Eigenschaft, welche die Rotfarbung der Haarbasen bei O. Lamarckiana 
bedingt, wodurch der Stengel und die Friichte rotpunktiert werden. 
Diese Eigenschaft wird von RENNER zu dem velans-Komplex gerechnet. 
In einigen Fallen, meint er, reisst sich dieser Faktor, der von ihm 
P genannt worden ist, von dem velans-Komplex los und geht auf den 
gaudens-Komplex iiber, so dass man eine rotpunktierte Jaeta erhalt. 
RENNER erhielt diesen Typus, den er punctilaeta nennt, aus der Kreuz- 
ung biennis X fallax. Ich erhielt diesen. Typus aus der oben behan- 
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delten Kreuzung velutina X laeta. Unter den 111 Individuen dieser 
Kreuzung waren ja nur 3 laeta. Von diesen waren 2 punctilaeta. Die 
betreffende Auswechselung von Faktoren findet also auch hier statt. 
Da aber RENNER den Ausdruck anwendet, dass der P-Faktor von dem 
velans-Komplex »abgerissen» und auf dem gaudens-Komplex iiberfiihrt 
wird, so ist dies nur eine andere Ausdrucksweise, als wenn man gesagt 
hatte, dass die Koppelung, die P mit velans bildet, durch gewisse Kreuz- 
ungen gelést werden kann, und hinter dieser Erscheinung steckt kein 
anderer analytischer Prozess, als man schon und oft bei anderen Arten 
gefunden hat. Denn der P-Faktor kann natiirlich immer durch be- 
stimmte Kreuzungen »abgerissen» werden, folgt also dem Gesetz der 
Rekombination, durch Koppelung kompliziert. Will man fiir alle 
Arten den Terminus Koppelung gegen »Abreissen» austauschen, steht 
es natiirlich jedem frei. Ob dieser Austausch zu einer Klarung der 
Frage beitragen kénnte, dariiber kann wohl nur eine Meinung bestehen. 

Mit der obigen Diskussion habe ich zeigen wollen, in welchem 
hohen Grade die widersprechenden experimentellen Resultate der 
Oenothera-Forscher und die vererbungstheoretischen Eigentiimlich- 
keiten der Oenotheren nur auf unklare Distinktionen bei der Be- 
grenzung der Typen und auf eine ganz besondere Therminologie in bezug 
auf die Variabilitatserscheinungen zuriickzufiihren sind. Man ist von 
den in F, auftretenden, morphologisch sehr stark verschiedenen laeta- 
und velutina-Typen so stark getauscht worden, dass man andere Dif- 
ferenzen vernachlassigt hat. Eine grobe Phaenotypenanalyse mit vager 
Begrenzung der Typen ist das Resultat geworden. Besonders als die 
Arten durch Rekombination ihrer Faktoren in viele Typen aufgeldst 
worden sind, ist die Klassifizierung oft willkiirlich geworden. So sind 
ja z. B. die Typen laeta und velutina der F, sehr stark verschieden 
und leicht abgrenzbar. Treten aber diese Typen mit grossen und klei- 
nen Bliiten, roten und weissen Blattnerven, rotpunktierten und griinen 
Stengeln auf, und werden die Eigenschaften der Stammarten durch die 
Kreuzung dieser Typen auch in anderen Verhialtnissen kombiniert, so 
werden die Differenzen in F, gar nicht so schlagend wie in F;. Die 
einzige Moglichkeit, aus der Typenverwirrung herauszukommen, ist 
natiirlich, dass man die oberflachliche Typenanalyse mit den unend- 
lichen Benennungen der Phaenotypen und Gameten aufgibt, und seine 
Aufmerksamkeit mehr einer faktoriellen Analyse widmet. Denn es 
kann ja nicht geleugnet werden, dass wir, obgleich zahlreiche und 
lange Beschreibungen von den Spaltungskombinationen vorliegen, sehr 
wenig von der Wirkung der einzelnen Faktoren, also von der Pleio- 
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tropie wissen. Und von dem Zusammenspiel dieser Faktoren, von 
dem Spaltungsmodus einer Kreuzung faktoriell gesehen, wissen wir gar 
nichts. 

Wie spielt sich z. B. die laeta-velutina-Spaltung bei der Kreuzung 
biennis K Lamarckiana ab? Ist es gar nicht mdglich, diese Spaltung 
unter die Spaltungsgesetze anderer Pflanzenarten zu bringen? Kann 
man sie gar nicht auf die sonst gebrauchliche Weise veranschaulichen, 
sondern muss man fiir Oenothera eine ganz besondere Gametenther- 
minologie statt einer faktoriellen Bezeichnung verwenden? Ich werde 
sogleich zeigen, dass man auch in diesem Falle die Schwierigkeiten 
gewiss tiberschatzt hat, und dass es gar nicht hoffnungslos erscheint, 
die laeta-velutina-Spaltung unter die fiir andere Pflanzen gefundenen 
Gesetze und nur diese zu bringen. 

Renner hat friiher (1914), ehe er noch seine Komplextheorie auf- 
gestellt hatte, angenommen, dass die laeta-velutina-Spaltung durch 
einen Faktor, den er ZL nennt, verursacht wird. O. Lamarckiana bildet 
die Gameten L und I. Wir erhalten also die Kombinationen LL, Ll, 
iL und ll. Von diesen sind aber die beiden Homozygoten, LL und Il, 
die laeta und velutina bilden wiirden, nicht lebensfahig. Wir erhalten 
deshalb nur einen einzigen Typus, Lamarckiana, und die Homozygoten 
werden durch 50 % taube Samen reprasentiert. Lamarckiana ist also 
nur scheinbar konstant, genotypisch gesehen ist sie ein immer spal- 
tender Bastard. Dieses faktorielle Schema veranschaulicht ebenso gut 
wie die gaudens-velans-Bezeichnung der Gamefen die Bastardnatur der 
O. Lamarckiana. 

Es scheint mir aber nicht méglich, ein so einfaches Schema fiir 
die laeta-velutina-Spaltung anzunehmen, was vielleicht auch RENNER 
gefunden hat, weshalb er die ganze faktorielle Theorie aufgegeben hat. 
Denn schon bei dem faktoriellen Veranschaulichen der Kreuzung 
biennis X Lamarckiana stésst man auf Schwierigkeiten. Biennis muss 
natiirlich als | bezeichnet werden. Da Lamarckiana die Gameten L 
und | bildet, entstehen bei der Kreuzung die Verbindungen LI und Il, 
natiirlich mit speziellen biennis-Faktoren, z. B. B, kombiniert. Aber 
Ll ist nicht laeta, sondern Lamarckiana, weshalb man erwarten wiirde, 
dass kein Sondertypus wie laeta entstehen sollte, sondern ein Kompro- 
misstypus zwischen Lamarckiana und biennis. Dies ist ja aber nicht 
wichtig, wichtiger ist, dass die Kombination Il, die velutina sein sollte, 
bei der Spaltung der O. Lamarckiana als nicht lebensfahig angesehen 
worden ist, aber hier vital ist. Zwar konnte man sich durch die 
Hilfsannahme retten, dass der Faktor B, mit Jl kombiniert, die Vita- 
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litat des velutina-Typus bedingte. Wie ich unten zeigen werde, ist 
aber auch diese Méglichkeit ausgeschlossen. 

Fiir eine faktorielle Erklarung dieser Spaltung scheint mir die 
Entdeckung von RENNER sehr wichtig, dass man durch eine Kreuzung 
zwischen velutina und laeta O. Lamarckiana synthetisieren kann. Ich 
gehe deshalb von dieser Tatsache aus und nehme an, dass zwei ganz 
verschiedene Faktoren, LZ und V, den laeta-, resp. velutina-Phaenotypus 
manifestieren. Bei ihrem Zusammentreten synthetisieren sie einen 
ganz neuen Phaenotypus, Lamarckiana, ebenso wie z. B. eine weiss- 
bliihende und eine gelbbliihende Mirabilis einen rotbliihenden Bastard 
geben, oder zwei Weizensorten mit fester Ahrenspindel bei Kreuzung 
einen Bastard mit der briichigen Spindel der Wildform ergeben kénnen. 

-Aber ist eine derartige Erklarung auch mit der stetigen Bastard- 
natur der O. Lamarckiana zu vereinbaren? Ja, sehr gut, ohne dass 
man andere Spaltungskomplikationen als die schon friiher bei anderen 
Pflanzenarten gefundenen heranzuziehen braucht. Schon _friiher 
(HEriBert-Nitsson 1915, S. 107) habe ich darauf hingewiesen, dass die 
Mutation der O. Lamarckiana durch eine Annahme von Reduplikation, 
mit Eliminierung der positiven Homozygoten kombiniert, vielleicht 
erklart werden kénnte. Ich wies aber diesen Erklarungsversuch fiir 
den betreffenden Fall zuriick, weil die Konsequenzen dieser Auffas- 
sung nicht mit den experimentellen Tatsachen zu vereinbaren waren. 
Nimmt man aber fiir die laeta-velutina-Spaltung an, dass zwei synthe- 
tische Faktoren die erwahnten Spaltungskomplikationen aufweisen, so 
erhalt man eine gute faktorielle Erklarung dieser Spaltung. 

Wir nehmen also an, dass die Faktoren L und V eine absolute 
Repulsion zeigen. Lamarckiana ist LlVv und sollte die Gameten LV, 
Lv, lV und lv bilden. Zufolge der absoluten Repulsion werden aber 
nur die Gameten Lv und IV gebildet. Sie geben folgendes Kombina- 
nationsschema: 











Lv 1V 
ts | LLvv LIVv | 
| 
IV | LIVv lvV 











Von den Kombinationen sind nur die heterozygoten (fettgedruck- 
ten) lebensfahig, und diese sind wieder Lamarckiana. Die laeta und 
velutina sind, weil positiv homozygot, nicht realisierbar. LIVv wieder- 
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holt dieselbe Spaltung. Durch die Annahme zweier Faktoren, absolute 
Repulsion und Homozygoteneliminierung wird also sowohl die stetige 
Spaltung als die scheinbare Konstanz ebenso gut verstandlich wie 
durch die Annahme nur einer allelomorphen Differenz fiir die laeta- 
velutina-Spaltung. 

Durch diese Annahme werden auch die Schwierigkeiten, die wie 
oben erwahnt einer Deutung der laeta-velutina Differenz als einer 
allelomorphen Differenz im Wege stehen, ganz beseitigt. Denn bei 
der Kreuzung biennis X Lamarckiana erhalten wir, da biennis Ilvv 
sein muss und Lamarckiana die Gameten Lv und IV bildet, folgende 
Kombinationen: Lv X lv und IV X lv, also Llvv und IlVv. Die posi- 
tiven Faktoren sind heterozygotisch, die Kombinationen deshalb vital. 
Die Kombinationen enthalten zwar negativ homozygotische Faktoren, 
aber wir haben in diesem Falle nie angenommen, dass eine Elimin- 
ierung bei negativer Homozygotie stattfinden wiirde. Die Kombination 
LLvv ist nicht lebensfahig, wohl aber Llvv. Ebenso ist nicht VVIl 
vital, wohl aber Voll. Wir erhalten auf diese Weise auch eine voll- 
stindige Ubereinstimmung mit dem Verhalten des Faktors fiir Rot- 
nervigkeit der O. Lamarckiana, wo die Verbindung RR nicht lebens- 
fahig ist, wohl aber Rr und rr. Das Zerlegen der betreffenden Kreuz- 
ung in zwei habituell von den Eltern ganz abweichenden Typen wird 
durch die Annahme -zweier ganz verschiedenen Faktoren fiir die 
Jaeta- resp. velutina-Charaktere auch verstandlicher. 

Man kann aber weiter gehen. Man kann beweisen, dass zwei Fak- 
toren in der laeta-velutina-Spaltung beteiligt sein miissen. Wir nehmen 
an, dass biennis 2 den positiven Faktor B hat, naimlich den oben er- 
wahnten und von den experimentellen Resultaten geforderten Faktor 
fiir Kleinbliitigkeit. Laeta ist also LIBb, velutina VvBb. Fiihrt man 
die Kreuzung velutina X laeta aus, erhalt man unter anderen die Kom- 
binationen VvLIBb =ambigua und VvLlbb = Lamarckiana. Wird 
also B abgespalten, entsteht reine Lamarckiana. Man muss deshalb 
annehmen, dass falls B bei der biennivelutina-(VvBb) oder biennilaeta- 
Verbindung (LIBb) abgespalten wird, reine velutina und reine laeta 
entstehen miissen. Sie treten auch auf, indem grossbliitige velutina 
und laeta in F, dieser Typen zu finden sind, cie Llbb und Vvbb sind, 
also die reinen Komponenten der O. Lamarckiana sind. Nehmen wir 
nun, statt L und V, wie oben einen einzigen Faktor L bei O. Lamarck- 
iana an, so ist biennilaeta LIBb, biennivelutina IIBb. Wird nun B 
abgespalten, was ja experimentell eintrifft, so erhalt man Llbb, das ist 
Lamarckiana und Ilbb, welche Verbindung nicht lebensfahig sein kann, 
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weil man diese Annahme schon fiir O. Lamarckiana gemacht hat. Man 
sollte also aus laeta eine Abspaltung von Lamarckiana erwarten, und 
grossbliitige velutina wiirde nicht realisierbar. Keine der postulierten 
Erscheinungen trifft ein, weshalb auch die Annahme nur einer fak- 
toriellen Differenz fiir die laeta-velutina-Spaltung unmdglich wird. 

Noch auf eine andere Weise ist es durch das Heranziehen einiger 
ebenso interessanten als iiberraschenden Versuchsergebnisse von 
DE VriEs méglich, der Frage des faktoriellen Zusammenspiels der 
Zwillingsspaltung naher zu treten. Wahrend die laeta-velutina-Spal- 
tung bei Artkreuzungen der O. Lamarckiana eine gewohnliche Er- 
scheinung ist, war es niemand gegliickt, eine Abspaltung von laeta oder 
velutina aus Lamarckiana zu erhalten. Nach der Theorie von RENNER, 
dass weder die positiven noch die negativen Homozygoten, LL und Il 
(oder gaudens-gaudens und velans-velans), realisierbar waren, war ein 
Auftreten von diesen Typen aus O. Lamarckiana direkt auch nicht zu 
erwarten oder tberhaupt méglich. Nun hat aber pE Vries wahrend 
der letzten Jahre die wichtige experimentelle Entdeckung gemacht, 
dass sowohl ein Typus, der velutina sehr ahnlich ist, als ein anderer, 
der laeta nahe kommt, aus der Art selbst ohne Kreuzung mit einer 
anderen Art aufgetreten ist. Der erstgenannte Typus, der blandina 
genannt wird, entstand im Jahre 1906 direkt aus O. Lamarckiana 
(DE Vries 1917, 1918), der laeta-Ahnliche Typus, der simplex genannt 
wird, trat in demselben Jahre aus der Mutante oblonga auf (pe VriEs 
1919). De Vries ist nun der Meinung, dass ein letaler Faktor, der mit 
den velutina-Eigenschaften verbunden ist, gewOhnlich das Absterben 
der reinen velutina-Keime verursacht. Auf dieselbe Weise werden die 
reinen laeta-Keime von einem anderen letalen Faktor getétet. Nur die 
Keime, die durch Kopulation ungleichartiger Gameten entstehen, sind 
lebensfahig. Wird aber ein letaler Faktor durch Mutation wieder vital, 
so entsteht direkt aus O. Lamarckiana eine homozygote velutina oder 
laeta. Fir die Erklarung des Auftretens dieser Typen muss also 
DE Vries ausser den laeta- und velutina-Eigenschaften zwei letale Fak- 
toren und ausserdem einen Mutationsprozess annehmen. 

Aber eine viel einfachere faktorielle Deutung, die ausserdem keine 
hypothetische Mutation fordert, kann mit einer geringen Modifikation 
meiner oben angefiihrten Erklarung der laeta-velutina-Spaltung erzielt 
werden. Ich habe angenommen, dass die Faktoren L und V eine ab- 
solute Repulsion zeigen. Man braucht aber nur diese Ansicht so zu 
modifizieren, dass man keine absolute, sondern nur eine partielle, aber 
sehr hohe Repulsion von L und V annimmt, so ist das Hervorgehen 
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von laeta und velutina direkt aus O. Lamarckiana ganz verstdndlich. 
Denn ist die Repulsion nicht absolut, so werden nicht nur die Gameten 
Lv und IV, sondern auch in sehr geringem Prozentsatz LV und lv ge- 
bildet. Die sehr seltenen Kombinationen LV X LV (LLVV), LV X Lv 
(LLVv) und LV X IV (LIVV) sind nicht lebensfahig, weil sie positive 
Homozygoten sind. Die ebenso seltenen Kombinationen Lv X lv (Llvv} 
und IV X lv (llVv) sind aber vital, weil sie nur negative Homozygoten 
sind, und diese Kombinationen repriasentieren laeta und _ velutina. 
Die sehr gew6éhnliche Kombination Lv XIV (LIVv) wird natiir- 
lich wie bei absoluter Repulsion Lamarckiana und die ebenso gewohn- 
lichen Verbindungen Lv X Lv (LLvv) und IV X IV (liVV) bilden die 
Hauptmasse nicht entwicklungsfahiger Homozygoten. Ausserdem ent- 
steht die doppelt negative Homozygote llvv, die ja noch viel seltener als 
laeta und velutina wird. 

Da bE VRIEs nur je einmal die blandina- und simplex-Typen aus 
Lamarckiana erhalten hat, obgleich seine Kulturen wohl 100000 Indi- 
viduen dieser Art umfasst haben, muss das Repulsionsverhaltnis 
zwischen 'L und V sehr hoch sein. Haben wir z. B. das Verhiltnis 
1 LV: 1000 Lv: 1000 IV: 1 lv, erhalten wir folgendes Kombinations- 
schema, wo die lebensfahigen Verbindungen fett gedruckt sind. 


1 LV 1000 Lv 1000 IV 1 lv 





1 1000 
LLVV | LLVv 
1000000 | 1000000 
LLvv L1Vv 





1000 Lv 





1000000 | 1000000 


1 l 
aid LIVv uvVvV 





1000 1000 
Livv llVv 




















Man erhalt also, nach den obigen Auseinandersetzungen, folgende 
Kombinationstypen und in folgender Anzahl: 

2004001 nicht lebensfahige positive Homozygoten 

2000002 Lamarckiana 
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2000 blandina (velutina) 
2000 simplex (laeta) 
1 neue Kombination. . 

Mit dem angenommenen Repulsionsverhaltnis wiirden blandina 
und simplex im Prozentsatz 0,1 aus O. Lamarckiana abgespalten wer- 
den. Tatsdichlich treten sie wohl héchstens in dem Prozentsatz 0,001 
auf. Das wiirde dem Reduplikationsverhaltnis 1 : 100000 : 100000: 1 
entsprechen. Die Frequenz der LV- und lv-Gameten ist also so ausser- 
ordentlich gering, dass die Kreuzungen mit O. Lamarckiana faktisch 
so ausfallen, als ob diese Art nur die zwei Gametenarten Lv und IV’ 
bildete. 

, Durch die Annahme von zwei synthetischen Faktoren, die ein 
hohes Repulsionsverhdltnis und eine Eliminierung der positiven Homo- 
zygoten zeigen, wird also die laeta-velutina-Spaltung auch innerhalb 
der O. Lamarckiana als ein faktorieller Spaltungsprozess ganz verstadnd- 
lich. Man braucht weder mehrere letale Faktoren noch eine be- 
sondere Mutationserscheinung anzunehmen, wie es DE Vries gethan 
hat. Denn es ist gar nicht nétig, letale Faktoren heranzuziehen, um 
das Absterben der positiven Homozygoten zu erklaren. Ebenso wie 
die weissen Keimlinge, die oft aus den verschiedensten Pflanzenarten 
herausmendeln, nicht durch die Wirkung letaler Faktoren getétet wer- 
den, sondern dadurch, dass ein notwendiger Chlorophyllfaktor abge- 
spalten wird, so ist es ja auch denkbar, dass die positiven Homozygoten 
zufolge rein physiologischer Folgeerscheinungen des Zusammentretens 
zweier identischen Gene nicht lebenskraftig werden. Das Ausbleiben 
der positiven Homozygoten wire dann als eine Art von Selbststerili- 
tat der Gene zu betrachten. . 

Der Annahme von einem besonderen Mutationsprozess bei der 
Bildung der blandina- und simplex-Typen aus O. Lamarckiana wird 
ja der Boden entzogen, sobald man die Erscheinung auf einen fak- 
toriellen Verlauf, der mit den experimentellen Tatsachen vollkommen 
harmoniert, zuriickfiihren kann: Mein-faktorielles Schema erklart das 
Auftreten von blandina und simplex, das durch RenNers Theorie un- 
verstandlich ist, falls man’ nicht annimmt, dass diese Typen die 
sonst nicht realisierbaren Homozygoten sind, was sehr unwahrschein- 
lich ist, wie ich unten zeigen werde. Meine faktorielle Theorie erklart 
ebensogut wie die REnnERSche die stetige Bastardnatur der O. Lamarck- 
iana, obgleich die Art scheinbar konstant ist, und sie erklart auch 
ebensogut das Auftreten tauber Samen. Sie fiihrt weiter zu keinen 
Inkonsequenzen in bezug auf die laeta-velutina-Spaltung und die laeta- 
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velutina-Kreuzung, wie die RENNERsche. Will man wie DE Vries fort- 
wahrend komplizierte klargelegte Spaltung durch Mutation und ein- 
fache Mendelspaltung durch Massenmutation ersetzen, so kann ja nie- 
mand dies hindern. Aber realiter besteht zwischen diesen Begriffen 
ganz und gar eine therminologische Differenz, keine Differenz in bezug 
auf die Variabilitatserscheinungen. 

Ich erwahnte soeben, dass pE Vries blandina und simplex als ho- 
mozygote Kombinationen betrachtete, was sie auch nach der RENNER- 
schen Theorie sein miissen. DE Vries legt auf diese Tatsache ein 
sehr grosses Gewicht. Nachdem RENNER gezeigt hatte, dass O. Lamarck- 
iana als eine stetige Heterozygote betrachtet werden muss, hat man 
gegen DE VRIES eingewandt, dass diese Art ein sehr ungeeignetes Objekt 
fiir Untersuchungen tiber Mutabilitat sei, weil sie einer ausgedehnteren 
Heterozygotie stark verdachtig sei. ‘Es war deshalb fiir DE Vries wich- 
tig, die homozygoten Verbindungen aus O. Lamarckiana zu erhalten, 
weil diese, falls Mutation und Heterozygotie in einem intimen Zusam- 
menhang standen, wahrscheinlich eine herabgesetzte Mutabilitat zeigen 
wirden. Dies trifft aber nicht zu. Der simplex-Typus zeigt ganz um- 
gekehrt eine auffallend gréssere Mutabilitat als O. Lamarckiana. Mit 
diesem Konstatieren betrachtet p—E Vries die Einwande, die auf der 
Heterozygotnatur der O. Lamarckiana basieren, als ganz entkraftet. 

Nun sind aber blandina und simplex gewiss nicht homozygote 
Kombinationen, ebensowenig wie laeta und velutina. Die laeta- und 
velutina-Typen aus biennis X Lamarckiana sind ja heterozygot, Ll und 
Vv, sie sind aber habituell konstant, weil sie heterogam sind. Laeta 
bildet, wie man z. B. aus den Kreuzungen von RENNER schliessen kann, 
-Gameten die L und / sind, ¢ -Gameten die alle L sind. Bei der Selbst- 
befruchtung von laeta erhalt man also die Verbindungen Li und LL. 
Die erstere ist laeta, die letztere nicht lebensfahig. Laeta ist deshalb 
scheinbar konstant, aber nicht wie O. Lamarckiana zufolge Reduplika- 
tion und Homozygoteneliminierung, sondern zufolge Heterogamie und 
Homozygoteneliminierung. Werden velutina und laeta gekreuzt, so er- 
halt man, da velutina, ganz wie laeta, 9-Gameten V/ und vl hat, waihrend 
die §-Gameten lauter V1 sind, folgende Kombinationen: VI X vL und 

“ol X vL, also Lamarckiana und laeta, was auch in den Versuchen von 
RENNER wie in den meinigen zutrifft (ich sehe hier von dem Faktor 
B der biennis ab, der diese Spaltung wie oben erwahnt kompliziert). 
Sowohl laeta als velutina sind deshalb heterogame Formen, und nur 
durch ihre Heterogamie konstant. Es ist deshalb mehr als wahrschein- 


lich, dass auch die blandina- und simplex-Typen, die ja, wie mein 
Hereditas I, 23 
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obiges Spaltungsschema zeigt, als Heterozygoten hervorgehen, aber, 
wie DE Vries konstatiert hat, gleich konstant sind, nur der Hetero- 
gamie ihre Konstanz verdanken. 

Diese Tatsache ist auch fiir die Erklirung der Mutabilitat, d. h. 
die Abspaltung aberranter Typen bei O. Lamarckiana, ausserordentlich 
wichtig. Mein friiherer Versuch (HERIBERT-NiLsson 1915, S. 108), die 
Mutation durch Repulsion und Homozygoteneliminierung zu erklaren, 
scheiterte gerade an der Tatsache, dass ich monohybride Heterozy- 
goten erhalten musste, die dann die aberrante Form im Verhiltnis 
3:1 abspalten mussten (vgl. das Spaltungsschema S. 328). Das traf 
aber nicht zu. Die Konstanz der blandina- und simplex-Typen, ob- 
gleich sie als Heterozygoten gebildet werden, weil sie heterogam sind, 
wirft ein helles Licht auch auf das Entstehen einer ganzer Gruppe 
der »Mutanten» der O. Lamarckiana. Fast die Halfte der »Mutanten» 
ist heterogam, ebenso wie blandina. Es ist deshalb auch héchst wahr- 
scheinlich, dass sie die monohybriden Heterozygoten aus einer Re- 
pulsionsspaltung reprasentieren. Zwar spalten diese heterogamen Ty- 
pen (z. B. scintillans, lata, dependens) immer Lamarckiana ab, dies 
beruht aber gewiss darauf, dass die Eier, die hier isogen sind, nicht 
den positiven, sondern den negativen Faktor haben. Beide Ver- 
bindungen mit den heterogenen Pollenkérnern miissen deshalb vital © 
werden. 

Die MOglichkeit bleibt auch tibrig, eine andere Gruppe von »Mu- 
tanten» als reine Rezessiven zu deuten, wie ich friiher versucht habe 
und auch mit meinem oben erwahnten Erklarungsversuch beabsichtigte. 
Neben blandina und simplex muss auch eine neue Kombination, Ilvv, 
auftreten (vgl. das Spaltungsschema S. 331), also die reine Rezessive. 
Wie dieser Typus aussieht, weiss man nicht, weil er so ausserordent- 
lich selten wird, dass er nie in den Versuchen angetroffen worden ist. 
Das Reduplikationsverhialtnis ist ja aber in diesem Falle sehr hoch. 
Da aber die Mehrzahl der aberranten Typen der O. Lamarckiana in 
sehr viel grésserem Prozentsatz abgespaltet wird (bis 1 % statt 0,001), 
so ist auch die Voraussetzung fiir das experimentelle Erhalten der 
reinen Rezessiven, also nicht heterogame Aberranten, gegeben. 

Die faktorielle Zerlegung der laeta-velutina-Spaltung hat uns also 
gleichzeitig eine Erkldrungsméglichkeit fiir wenigstens zwei Gruppen 
der »Mutanten» der O. Lamarckiana gegeben, ndmlich die hetero- 
gamen »Mutanten» und die reinen Rezessiven. Die ersteren sind die 
separierten Komponenten einer Repulsionsspaltung synthetischer Fak- 
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toren, die letzteren sind wirkliche negative Homozygoten aus dieser 
Spaltung. 

Es kann wohl keinem Zweifel unterliegen, dass erst eine fak- 
torielle Analyse eine weitere Klarung des Oenothera-Problems herbei- 
fiihren kann. Wie gefahrlich es sein kann, um eine preliminire Uber- 
sicht der Spaltungserscheinungen zu erhalten, eine neue Therminologie 
einzufiihren, wie RENNER es getan hat, das zeigt in schlagender Weise 
die theoretische Auffassung, die sogleich von Lotrsy auf dieser Ther- 
minologie aufgebaut worden ist. Wie oben erwahnt hat ja RENNER 
eine Benennung der Gameten eingefiihrt, so dass er sagt, dass O. 
Lamarckiana nur zwei Arten von Gameten bildet, gaudens und velans. 
Auch Lortsy hat umfassende Artkreuzungen vorgenommen und hat, 
ebenso wie RENNER und friiher pe Vuies, eine iibertriebene Bedeutung 
der laeta-velutina-Differenz zugemessen. Die Auffassung von RENNER, 
dass O. Lamarckiana nur zwei Arten von Gameten bildet, wird von 
Lorsy noch mehr verschirft, indem er weiter geht und sagt, dass diese 
zwei Gametenarten dieselben sind, die Lamarckiana einmal konsti- 
tuiert haben. Die gaudens- und velans-Kerne, die einmal O. Lamarck- 
iana bildeten, behielten waihrend der ganzen zygotischen Entwicklung 
ihre Selbstandigkeit bei. Bei der Gametenbildung gingen nur die bei- 
den gaudens- und velans-Kerne wieder auseinander. O. Lamarck- 
iana ist deshalb wahrend ihres ganzen Lebens eine Kernchimiare. 
Diese Art zeigt deshalb keine Mendelspaltung, sondern de Vriesische 
Spaltung. Die erstere findet namlich bei Bastarden statt und resul- 
tiert in einer uniibersehbaren Vielf6rmigkeit, die sich nicht im voraus 
berechnen lasst, die letztere ist fiir Kernchimaren charakteristisch 
und zeigt sehr einfache und leicht zu berechnende Verhaltnisse in 
bezug auf die auftretenden Typen. 

Die Voraussetzung der Lotsyschen Theorie der Kernchimiren- 
natur von O. Lamarckiana ist natiirlich, das diese Art wirklich nur 
zwei Arten von Gameten bildet, gaudens und velans. Hat die Art 
andere differente Eigenschaften als die laeta- und velutina-Eigenschaf- 
ten, oder werden weitere Eigenschaften durch Kreuzung in O. Lamarck- 
iana eingefiihrt, so miissen sich diese Eigenschaften dem einen oder 
dem anderen Komplex bei der Gametenbildung angliedern, denn die 
differenten Kernen separieren ja nur wieder, kénnen ja also nicht 
Teile austauschen. Nun haben wir ja von O. Lamarckiana eine rot- 
nervige Rasse. Wie verhalt sich dann diese Eigenschaft bei der laeta- 
velutina-Spaltung? Es ist nach der Theorie von Lotsy zu erwarten, 
dass sich die Rotnervigkeit mit dem einen, die Weissnervigkeit mit 
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dem anderen der Kerne gaudens und velans verbindet, so dass 
nur zwei Arten von Gameten gebildet werden und nur zwei 
Typen erhalten werden. Das trifft aber nicht zu. Kreuzt man 
biennis mit rotnerviger Lamarckiana, erhalt man, wie die Ver- 
suche von Renner und Lotsy zeigen, und wie ich durch eigene Kreuz- 
ungen bestatigt gefunden habe, in F, folgende Typen: laeta-rotnervig, 
’ laeta-weissnervig, velutina- rotnervig, velutina-weissnervig. Rotnervige 
Lamarckiana bildet deshalb mindestens vier Arten von Gameten. Das 
reicht aber nicht aus. Ich habe oben gezeigt, dass man fiir das Auf- 
treten von simplex und blandina aus O. Lamarckiana zwei differente 
Faktoren annehmen muss, also die Bildung von vier verschiedenen 
Gameten. Kommt hierzu der Faktor fiir Rotnervigkeit, so erhalt man 
drei Differenzpunkte und also acht verschiedene Gameten. Eine weiss- 
nervige Lamarckiana bildet deshalb mindestens vier, und eine rotner- 
vige mindestens acht verschiedene Gameten. O. Lamarckiana bildet 
also, ganz wie andere Organismen, so viele Gameten als allelomorphe 
Differenzen vorhanden sind. Das nennt man ja bei anderen Pflanzen- 
arten mendelsche Spaltung. 

Lotsy hat wie erwahnt auch gefunden, dass die Rotnervigkeit 
von den gaudens- und velans-Eigenschaften unabhangig ist. So sagt 
er (Lorsy 1919, S. 13): »Hernisert-Nicsson und RENNER haben schon 
angenommen, dass die »Eigenschaft» Rotnervigkeit ausgewechselt 
wurde, was wir auch bei allen fallax-Kreuzungen bestatigt fanden, 
obgleich bei diesen die Kernchimarie iibrigens deutlich war». (Aus 
dem Hollandischen iibersetzt). Hieraus geht ja klar hervor, dass 
Lotsy ebenso wie RENNER zwischen wichtigen und unwichtigen Eigen- 
schaften unterscheidet. Dass aber die Rotnervigkeit eine ebenso reiche 
habituelle Wirkung wie die laeta-Eigenschaft hat, habe ich oben 
dargelegt und brauche hier nur darauf hinzuweisen, dass die rot- 
und weissnervigen laeta, wie auch velutina, in vielen Eigenschaften 
different sind und verschiedene habituelle Typen bilden, was deutlich 
zeigt, dass der Faktor fiir Rotnervigkeit eine starke pleiotrope Wirkung 
hat. Nur weil Lorsy der gaudens-Eigenschajt eine gréssere Bedeutung 
als dem Faktor R beimisst, kann er also seine Chimdrentheorie auf- 
recht erhalten. Die fundamentale Tatsache, dass die Eigenschaften 
unabhiangig spalten, hat er aber vernachlassigt, nur weil die Bezeich- 
nung der Gameten gaudens und R war. Waren die Gameten L und R 
benannt, ware ein Schluss auf Kernchimarie nicht naheliegend. 

Will man wie Lorsy eine Eigenschaft als fundamental wichtig 
und alle anderen als unwichtig betrachten, so kann man wohl iiberall 
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Kernchimirie finden. Ich méchte noch einmal eine Parallele mit Pisum 
vorfiihren! Man k6énnte natiirlich sagen, dass ein Pisum-Bastard nur 
- gwei Arten von Gameten bildet: arans und serens. Die ersteren 
bedingen gefarbte Bliiten, Samen und Stipelbasen, die letzteren weisse 
Bliiten, ungefirbte Samen und Stipelbasen. Diese Gameten sind 
dieselben, die an der Bildung des Bastards beteiligt waren. Der Bastard 
ist also eine Kernchimare. In einem gewissen Fall trifft es ein, dass 
eine Eigenschaft, wie z. B. die Farbe der Hiilsen, ausgewechselt wird. 
Der Faktor G (Griin), wie auch g (Gelb), kann sich sowohl dem 
arans- als serens-Komplex angliedern, tibrigens ist aber die Kern- 
chimirie deutlich. Obgleich dies Raisonnement dem Lorsyschen 
vererbungstheoretisch vollkommen identisch ist, zweifle ich gar nicht 
daran, dass man keinen Sinn darin finden kénnte, dass ich fiir 
Pisum statt mendelsche Spaltung eine derartige Kernchimirie 
annahme. . 

Worin liegt dann der Fehlschluss von Lotsy? Ganz einfach darin, 
dass Lotrsy die Bildung reiner Gameten Kernchimdrie genannt hat. 
Die Bildung reiner Gameten eines monohybriden Bastards muss ja 
notwendig dasselbe wie Kernchimarie sein, wihrend die Bildung reiner 
Gameten eines dihybriden Bastards nie Kernchimarie genannt werden 
kann. Hieraus folgt, dass jedenfalls O. Lamarckiana keine Kern- 
chimare sein kann, denn die Art bildet zufolge der Repulsion und 
Eliminierung positiver Homozygoten immer mindestens vier Arten 
von Gameten, und sicherlich eine grosse Anzahl, weil das Entstehen 
der Mutanten gewiss auch analytische faktorielle Prozesse sind. Gerade 
das typische Exempel einer Kernchimare kann also unmdglich die 
postulierte Konstitution dieser neuen Klasse von Variabilitaétsformen 
haben. Da wir keine besondere Bezeichnung fiir Monohybriden 
brauchen, und da es iibrigens fast unmdglich ist zu bestimmen, wo 
wir Mono- oder Polyhybriden haben, denn das hiangt ja davon ab, 
welche Merkmale beurteilt werden, so lést sich der Begriff der Kern- 
chimaren ganz auf. Die Oenothera-Arten sind weder Kernchimiaren 
noch zeigen sie eine eigenartige Aufspaltung, die pE VrieESssche statt 
mendelsche Spaltung genannt werden braucht. 

RENNER hat, als er in Lorsys Theorie der Kernchimirie seine 
Theorie der Komplexheterozygotie in den dussersten Konsequenzen 
ausgezogen sah, seine Theorie bedeutend modifiziert. Er gibt zu, 
dass fiir einige Bastarde die Zahl der verschiedenen Gametentypen 
eine sehr betrachtliche sein kann, und dass ihm iiberhaupt kein 
Fall bekannt ist, in dem samtliche F;-Gameten den P-Gameten auch 











NILS HERIBERT-NILSSON 





nur annahernd entsprechen (Renner 1918, S. 664—665). Das stiirzt 
ja die Lorsy’sche Theorie um, aber auch, wie Lorsy (1919, S. 27), 
bemerkt, die RENNERsSche. 

Mit der obigen Ubersicht der experimentellen Tatsachen und der 
theoretischen Auffassungen der laeta-velutina-Spaltung habe ich zeigen 
wollen, dass die widersprechenden Resultate und die streitigen An- 
sichten der Oenothera-Forscher durchaus auf willkirlichen Klassifizier- 
ung der sehr vag umschriebenen Typen und auf therminologischen 
Differenzen beruhen. Die Spaltungserscheinungen der Oenothera- 
Arten weisen keine andere Komplikationen auf, als friiher auch bei 
anderen Pflanzenarten gefunden worden sind. Sie werden nur auf eine 
ganz andere Weise benannt. Der Unterschied zwischen den theoretischen 
Auffassungen reduziert sich zu einer therminologischen Differenz. 
Mutation hat sich also als komplizierte Spaltung herausgestellt, 
gar nicht als Wechselung des Aktivitaétszustandes der Gene oder Ver- 
lust oder Hinzukommen neuer Gene, wie DE VRIES meint. Von den 
fiir die Abspaltung neuer Typen in sehr geringem Prozentsatz heran- 
gezogenen Komplikationen ist keine einzige nur auf Oenothera be- 
schrankt (Repulsion, Eliminierung positiver Homozygoten, Heteroga- 
mie). Die Anlagenkomplexe von Renner sind dasselbe, was bei an- 
deren Pflanzenarten als Pleiotropie bezeichnet wird, also die diffuse 
Wirkung eines Faktors in verschiedenen Organen und Teilen des In- 
dividuums. Die Kernchimarie der Oenotheren Lorsys ist dasselbe, 
was bei anderen Pflanzen die Bildung reiner Gameten genannt wird. 
Und die letzte und fast am meisten auffallende Eigentiimlichkeit der 
Oenothera, nimlich die sehr unregelmiissigen Zahlenverhialtnisse auch 
monohybrider Spaltungen, beruht nicht auf einer Instabilitaét des Keim- 
plasmas, wie Gates gemeint hat. Denn diese schwankenden Zah- 
lenverhaltnisse werden von Zertation, d. h. von einer ver- 
schiedenen Zuwachsgeschwindigkeit der genotypisch differenten Pol- 
lenschlauche, verursacht, wie ich kirzlich zeigte. Ich kénnte auch 
darauf hinweisen, dass nicht einmal dieser Prozess fiir Oenothera 
eigentiimlich war. 

Falls man also die eigentiimlichen Benennungen der Variabilitats- 
erscheinungen der Oenothera korrigiert und mit denselben Namen be- 
legt, die fiir andere Pflanzenarten benutzt werden, und falls man 
nicht mehr die Bedeutung eines Faktors nach seinem morphologischen 
Effekt misst, falls man also, wie bei allen anderen Pflanzen iiblich 
ist, jede Rangordnung der Faktoren abschreibt, steht auch bei 
Oenothera gar nichts einer faktoriellen Analyse im Wege. Nach zwan- 
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zigjahrigen Bestrebungen, vor allem die Variabilitat der Oenothera so 
sonderbar und eigenartig wie méglich zu machen, ist es kein Tag zu 
frith, die Arten dieser Gattung einer eingehenden faktoriellen Analyse 
zu unterziehen. 


SUMMARY. 


Examples taken from the works of RENNER and DE VRIES show 
that different workers have classified the types obtained from crosses 
between the species of Oenothera in different ways. Consequently, 
different conclusions are arrived at. The naming of certain extreme 
types has been the all important point, and various characters have 
been put together in these types to fit the different theories. 

The importance of the segregation in F, which separates the off- 
spring in two types, laeta and velutina (or analogous), has been over- 
valued, while other segregating characters have been disregarded. This 
explains why Renner distinguishes between complex characters with 
habitual and_ species-separating effects and simple, less important, 
Mendelian characters, exactly in the same way as DE VRiEs in his 
»Mutationstheorie» distinguishes between specific and _ varietal 
characters. 

The subsequent naming of the gametes by Renner inclined to 
too great a generalization of the results. This is clearly seen both in 
the analyses of the segregations and in the theoretical discussions. 
The 9-gamete in O. biennis, according to Renner, should have the 
complex character albicans. This is not the same as the small flower 
character which is caused by a special Mendelian factor according 
to him (I have called this factor B). Which are, then, the characters 
caused by this important species-separating albicans complex? RENNER 
mentions only the white-nervedness. But O. Lamarckiana has this 
character already. From the fact that he is not able to mention any 
other character caused by the albicans complex it follows that this 
cannot be considered als allelomorphic with the laeta-velutina 
differences in O. Lamarckiana but with the factor for red-nervedness 
(R). It is consequently r, and these characters have nothing to do 
with the laeta-velutina segregation. Such a confusion would have been 
impossible if the grouping of the segregation in a factorial scheme 
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had been tried. Not albicans but the factor B, less important accor- 
ding to RENNER, is the one that has the greatest effect, as it is not only 
responsible for the small flowers and short style-characters — since long 
ago regarded to be species-separating for O. biennis; it is also respon- 
sible for a whole group of characters in different parts of the plant. 
Selffertilization is further made possible by this gene. Thus it seen 
that the simple factor B has a very great morphological effect, while 
the albicans type is not to be defined morphologically. It is also 
clearly seen that it is impossible to distinguish between characters of 
greater or less value. 

If the following assumptions are made the constitution of 
Oenothera Lamarckiana with regard to the laeta-velutina characters 
may be analyzed factorially in the same way as for other plants. Two 
pleiotropic factors, L and V, are involved in the segregation, and these 
syntheticize the Lamarckiana type. They show high repulsion, and 
no positive homozygotes develop at the formation of the zygotes. The 
dihybrids from the cross repeat the same process of segregation; the 
very rare monohybrids (the mutants) are seemingly constant on 
account of heterogamy. All the seemingly peculiar phenomena of va- 
riation in O. Lamarckiana become explained if these assumptions are 
allowed all of which involve complications found to take place not 
only in the plant in question but also in other plants. 

My factorial theory explains just as good as the theory of com- 
plex heterozygotes of RENNER, why O. Lamarckiana is seemingly con- 
stant, although the species is invariably a bastard, and why it always 
gives by half sterile seeds. It explains in addition the segregation in 
F, in the cross O. Lamarckiana X O. biennis and, further, the cross 
between the F, types (velutina X laeta), which crosses may be de- 
monstrated with the help of ReENNer’s theory but not analyzed. It 
explains, finally, the immediate origin of laeta and velutina from O. 
Lamarckiana, a phenomenon already found by pE Vries with regard 
to the mutants simplex and blandina. The theory of Renner does not 
explain this phenomenon, and it compelled DE Vries to assume two 
leta] factors and a special process of mutation in_ addition. 

The theory of Renner and the strongly emphasized belief that 
only two kinds of gametes are formed in O. Lamarckiana has led 
Lotsy to the theory that this species is a nuclear chimaera developing 
only the two kinds of gametes which once gave rise to the species. 
According to my assumption four kinds of gametes are formed; the 
origin of the simplex and blandina types demonstrates that this is so. 
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Furthermore, the colour of the nerve is segregating independent of the 
laeta and velutina characters. Thus a red-nerved O. Lamarckiana 
gives rise to eight kinds of gametes just as any other triple-hybrid, 
and cannot, therefore, be regarded as a nuclear chimaera. All mo- 
nohybrids should be regarded as nuclear chimaeras if the definition 
of Lorsy was correct. But Lorsy has apparently only given another 
name to the fundamental Mendelian phenomenon which we are used 
to call the formation of pure gametes. The establishing of a de 
Vriesian segregation by Lotsy in Oenothera contrary to the Mendelian 
segregation cannot be considered a valid one. 

The peculiar phenomena of variation in O. Lamarckiana and in 
the Oenothera crosses are due to peculiarities in terminology when 
critically examined. Mutation is complicated segregation (repulsion, 
homozygote elemination, heterogamy), complex inheritance is’ pleio- 
tropy, nuclear chimaera means the formation of pure gametes, and 
abnormal ratios are due to certation (that is, a different power of 
growth of genotypically different pollen tubes) as I have recently 
shown. Nothing seems to stay in the way of an analysis of O. La- 
marckiana according to the principles usually employed, viz. the fac- 
torial analysis. 
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THE INHERITANCE OF THE 
MUZZLE COLOUR IN THE 
CATTLE BREED OF STJERNSUND 


BY H. FUNKQUIST 
ALNARP, AKARP 





: ee little work has been done with regard to the inheritance of 
the muzzle colour in cattle. I (1) gave a short account in 1914 of 
the inheritance of the muzzle colour in the Ayrshire breed and in 
Swedish red and white cattle. The muzzle of these breeds is either dark 
pigmented or flesh coloured. The pigmentation varies in strength, 
and it is spread all over the surface of the muzzle or located 
only in spots. The original Ayrshire breed had probably a dark 
or lead coloured muzzle. The appearance of flesh coloured muzzles 
in the Ayrshire breed of today and in Swedish red and whites 
is certainly a result of crosses between the Shorthorn breed and these 
breeds. Already in 1914 I was led to believe that the flesh coloured 
muzzle probably was dominant to the more or less. dark coloured. 
I assumed that one or several factors are present which inhibit the 
development of pigment. These I assumed to be dominant, while the 
factors causing the dark coloured muzzle were thought to be reces- 
sive. As the dark colour is found in different shades different inten- 
sity factors were assumed to be present. 

From his work with crosses between Holstein—Friesian, 
Aberdeen—Angus, Jersey and Guernsey Gowen (2) draws the 
conclusion that the pigmented muzzle is dominant to the non- 
pigmented. Wriept (3) bases his opinion on investigations from 
Norway, and finds that the flesh coloured muzzle of the English red 
polls is dominant to the pigmented muzzle of the Norwegian red polls. 
However, light coloured muzzle appeared in the offspring from pig- 
mented parents belonging to the breed of Gudbrand. 

I am greatly indebted to Mr. ALBert Cassev (Stjernsund, Nerike, 
Sweden) and Mr. Kart Linpu for the collection of the data necessary 
for this study. Their great experience and trustiness substantiate the 
correctness of the observations. 

The breed of Stjernsund is pedigree cattle. During thirty years 
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inbreeding has been the rule, and the animals are consequently closely 
related to each other. Their muzzles are either light or dark coloured. 
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The former type is termed flesh coloured (see fig. 1), the latter is 
called black, lead (fig. 2) or slate coloured, or mixed (fig. 3) according 
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to the distribution and the intensity of the pigment. I have not been 
able to distinguish between these latter ones as the different shades 
pass into each. other. However, all spotted or slightly pigmented 
muzzles are called mixed. In some cases it has been difficult to 
decide if the muzzle is flesh coloured or slightly pigmented. The 
fleshy colour is due to the absence of dark pigment, or to the presence 
of a yellow pigment, apparently dominant to the dark pigment. 








Fig. 3. Cow No. 800. Mixed muzzle. 
[Parents: G No. 109 (P-muzzle), 
Q No. 442 (K-muzzle)]. 


The muzzle colour of 994 descendants together with their parents 
have been listed. The result is put together in table I. 

Of the bulls used 55 were wholly dark pigmented, 41 mixed, 
and 29 flesh coloured. However, only 6 pigmented, 3 mixed, and 
2 flesh coloured were used extensively, for it must be noted that the 
rest of the bulls gave rise to only 61 out of 656, 51 out of 203, and 39 
out of 135 descendants respectively. The inheritance of the muzzle 
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TABLE I. 








The number of descen- 
dants with muzzles 





The muzzle colour of the parents l 
wholly flesh 


seited mixed coloured 





fo} ? 

Wholly pigmented & wholly pigmented 13 317 
» » < mixed 20 123 

» » x flesh coloured 47 216 
Mixed < wholly pigmented 5 12 105 
» < mixed 18 57 

» < flesh coloured 19 41 
Flesh coloured xX wholly pigmented 17 69 
» » < mixed 9 25 
» » x flesh coloured 22 41 

, Total | -532 |. | i 994 


























colour in some of the bulls most extensively used has been followed, 

and the results are put together in the tables to follow. Wholly pig- 

mented animals are called P, the mixed ones are termed M, and the 

flesh coloured K. 

The tables show that at least two pair of factors are involved 
in the crosses between dark pigmented (P) and flesh coloured muzzles 
(K). Either P or K would be dominant if only one pair of factors 
was involved. It is found, however, that PX P is able to give K, 
and K X K give rise to P. PX P would not give rise to K if P was 
recessive, and KX K would not give P if K was recessive. The 
intensity of the colour varies greatly among the dark coloured 
muzzles. This variation is probably due to the presence of different 
intensity factors. It is difficult to explain the numerical relations 
found in another way. | 

In order to explain the inheritance of the muzzle colour three 
hypotheses have been tried. 

1. Provided that a fundamental factor is present the dark coloured 
muzzle is produced by one or more intensity factors. If the 
fundamental factor or the intensity factors are wanting, the 
muzzle becomes flesh coloured. 

There is an inhibiting factor preventing the intensity factors to 

act. The flesh coloured muzzle is due to the presence of this 

inhibiting factor or to the absence of the intensity factors. 
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TABLE II. 
P-bull no. 100 gave the following descendants. 









































With Calf With | Calf With Calf 

P-cow i ae oy M-cow B pap sex K-cow | a sex 
nos. aia | colour | Nes. — colour | 0S. —_ | colour 
540 | pg | 583 | | PQ | 515 Po 
512 | Po | 608 | | PQ | 543 Po 
522 | Po | 591 | + 14 | Ko | 511 K Q 
| 540 | PQ | 583 | fo» | PQ | 531 MQ 
522 | PQ 593 PQ 
513 PO | 538 PQ 
556 | PQ 542 PQ 
569 | 14, PQ | 529 PO 
540 4/5 » | PO 525 K Q 
597 6,15) PQ 575 | %Je14| Po 
522 | "Js » | PQ | | 544. | 1%, 15 | MQ 
569 | “Je » | PQ | 5388 | 4%,» | Mo 
H { ~ j 515 9/9 » P Oo 
| | | 575 | %J/s » | PQ 
| 543 %» | Po 
542 | 47 » | PQ 

- f11P 

P< P=12P PX M={ . PXK=4 3M 

1K OK 


3. There is a yellow pigment factor epistatic to the intensity factors 
producing dark pigment. The flesh coloured muzzle is due to 
the presence of this yellow pigment factor or to the absence of 
the intensity factors. 

The first hypothesis seems to be out of the question because of 
two facts. The flesh coloured muzzle would be recessive in all cases 
according to the first hypothesis, but the work of Wrirpr (3) showed 
that flesh coloured muzzle in English red polls was dominant to 
pigmented muzzle in Norwegian red polls. Furthermore, crosses 
between pigmented muzzles in the heterozygous state would give 
rise to a much greater number of flesh coloured muzzles than is shown 
to be the case in the tables. For the P-bulls as well as the P-cows 
listed in the tables are mostly heterozygotes with regard to the muzzle 
colour. 

There is no real difference between the second and third hypo- 
thesis. In the third it is assumed that the inhibiting factor is a 

















P-bull no. 109 gave the following descendants. 
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TABLE IV. 


P-bull no. 112 gave the following descendants. 


| 
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Calf Calf Calf 


coltour 
born 
sex 
colour 
With K-cow nos. 
sex 
colour 


With P-cow hos. 
With P-cow nos 
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‘TABLE V. 
P-bull no. 116 gave the following descendants. 
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yellow pigment factor. Both have been found to be of value. I prefer, 
however, the latter one in spite of the fact that no histologic study 
has been made of the yellow pigment so far. — A cross between a 
yellow pigmented (flesh coloured) muzzle and a dark pigmented muzzle 
is made clear in the following way. 
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TABLE VI. 
P-bull no. 118 gave the following descendants. 
a | z z z 
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633 |"¢/s » |KO | 726/% 2 » | PSO | 725) %u » PO 1515 ps » | P| 
| 830/752 » | PQ | 480%). » KD 1829 % » | MO} 
756 28/1 » | MO | 706 |*?/, » | PQ | 
804 39/12 18 PQ 800/11 » Mo | | 
745| 8:2» | MQ 707|\'%/) » | Mo 
789 | 8/12 » MQ 6892)’; » Mod 
27 P 14 P 1? 
PX P=412M PXM-=4 8M PXK=; 6M 
| 2K | 1K 2K 





























Designation of the factors: G= yellow pigment (= flesh colour) 





g=absence of pigment (= flesh 
colour) 

P = dark pigment 

p=absence of pigment (= flesh 
colour) 

P;= dark pigment 

pi absence of pigment (= flesh 





colour) 
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TABLE VII. 


P-bull no. 117 gave the following descendants. 

















5 Calf 5 Calf S Calf 8 Calf 
Ag ag =¢ | eee 
i2@* 7 sex |= * ' sex | 5 * | sex [SF ' | sex 
= porn SS born = born | = | born | 
= colour = colour | > jestour = | jeolour 
l 
1 809 1/217 P| 759 019, PO] 721 8119 Ko 805, 1217| Mo 

813 2») PO] 7785 4» Po | 882; te» | PS] 808) %2» Mo 
814 2% 2 » PSO] 866 Fin » Po] 802 8/12») PO] 817/12 » | PS 
| 819 iw» PS] 83 Ye» Pd | 821) 2, 18| Pd 
| 823 |), 18 P| 753 2 2 PS 747| %. » | MO 
753 1 1) » | P re} 766 | *°/2 » P "e} 826 20/, » | P Q | 
| 828 |, » Po] 768%. » | PO | +] 831/%/s » |) PQ) 
| 750 | 2 » | P| 873s 19) PQ | | 808/12» | PS 
764 | 25/s »| POL | so »| P Q | 853 | 19/5» | P Q 
| 803 | %/u17 PQ | 780 |*/2 » | PO 807| 2» | PQ | 
| 830 3/5 18, PQ J 875 | 7/5 » | PQ | 821) 3; 19} Kd 
| 766 |*4/, » | PO 876 (35 » | PQ 781 | 2/9 » | Po | 
| 832 |*/e > PQ] 71 10 » | PQ | 868 | 24/11 » | Mo | 
| 761 | °*/4 » Po] 877 Ng wo» | PQ j 807 | 3/11 » | Mod | 
| 773 |r » | PS | 865.1%) » | PO 748 |} 7/11» | PQ | 
| 777 |x » | PS | 863 7/1 a s ! 817/'%/, 20! PQ | 
| 813 | 3/12 » | Po | 824% 20) P | 511% » | K 
1753 (7/2 19; PS | 760%), »| PO ‘a iis | 
| 766 | 42 » PS] 750) %2 » | PQ | 
7692): »! PO] 756 | ye » | PO | 
| 793 | 4/1218) PQ | | 











9P : es P 
PXP=HP PXM= + K PX K=;, 5M 
| 2K 
P and P; are homomeres. 
P-generation: GGppp1p1 — ggPPPyP; 
flesh coloured muzzle. dark pigmented muzzle. 


F;-generation: GgP pPp1 
flesh coloured muzzle. 

F2-generation: (see the scheme on the following page). 

This scheme shows how dark coloured muzzles originate from 
crosses between flesh coloured muzzles, and how flesh coloured 
muzzles originate from crosses between dark coloured muzzies. Flesh 
coloured muzzles from crosses between dark coloured cannot give 
rise to dark coloured muzzles if the hypothesis is correct. Unfortuna- 
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TABLE VIII. 


M-bull no. 98 gave the following descendants. 





| With Calf With | Calf With | Calf 


; 7 i E » | ais —e 

| P-cow | M-cow K-cow | | | 

| | born tes born “i iin |. | 
nos. | colour nos. | 


colour nos. | colour | 





568 P 
560 K 
568 K 
507 | M 
574 | M 
488 kK 
477 | K 
573 | K 
507. | «1 K 
361 | 2%; i K 
636 ? | 

568 | */s 15 | P 
643 ie | M 
415 I. | p 
682 | "/, | P 
574 Bi kK 
573 9/4 K 
632 / / p 
507 | M 


396 | Mo | 
385 | 
502 
348 
603 
580 
390 
493 
600 
502 
654 
580 
603 
396 
670 
390 
665 


375 
377 
474 
508 
416 
397 
349 
344 
416 
508 
416 
465 
392 
616 
400 
379 
463 
644 
628 
462 
508 
648 
657 
595 
397 
397 
377 
661 
659 
379 
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tely no crosses of control have been made on’ this point. Only five 
cases are known from my material where crosses between flesh 
coloured muzzles have given wholly dark coloured muzzles. The 
descent of the parents as regards the colour of the muzzle in unknown 
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TABLE IX. 
M-bull no. 114 gave the following descendants. 





With | Calf i With Calf With Calf 
| P-cow | a Lee Gee : ; 
nos. | born 


~| M-cow | — ~| K-cow | 


Sex ley sex — 
| colour nos. | oaiaies colour nos, born 


sex 
| colour 





680 
660 
642 
536 
536 
599 
537 
688 
605 
687 
551 


662 


583 | 3/015 Mo 
655 | tia» | 
686 | */2 16 | 
570 | 2/12 15 | 
518 | */s 16 | 
689 | 

562 

707 

655 

706 

583 

570 
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689 

656 

666 
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725 
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707 
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TABLE X. 
M-bull no. 115 gave the following descendants. 








With | 
P-cow | 
nos. | 


= ——————— 
With | Calf With | Calf 


Calf 
: M-cow K-cow | 


sex 


sex — oes 
nos. orn | nos, pose colour | 


born 
colour | i | 


' 





596 8/3415 | PO 


508 ?/12 15 
344. ""/2 » 
731 | 1/2 » 
462 
980 
691 


|} 25/5) » 


1's 16 | 
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TABLE XI. 
K-bull no. 110 gave the following descendants. 


MX K=1P 
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‘TABLE XII. 
’ K-bull no. 113 gave the following descendants. 





| With | Calf With | Calf With | Calf 
| P-cow | : = ~ | M-cow | aN Kk-cow | 


oe Sex sex 
nos. | born | ? nos. | born 
| | | 


, born 
colour nos. colour 





463 |; 1: 361 | 2%. 16 Mo | 669 
663 607 | 7s » | KQ | 671 
646 574 " MO | 637 
630 624 
657 467 
644 502 
639 502 
595 722 
648 654 
377 491 
694 350 
698 600 
: | 603 
hi - 1K 
KX P=44M KXM={h KX K==45M 
5P 1k 1p 
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Q+01010AQAQQAQQQQ+0 
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in these cases. Mixed muzzles have originated in 14 cases of crosses 
between flesh coloured muzzles, but these latter ones are either 
unknown as to descent or descendants from crosses between animals 
not only pigmented but with other muzzle colours as well. From 
these 14 cases the following genealogical tables are given as examples: 


a d-calf, born '*/s 1918 
muzzle colour M 


g no. 20 2 no. 85 
muzzle colour kK muzzle colour K 


g no. 110 2 no. 436 f no. 114 2 no. 531 
muzzle colour K muzzle colour K muzzle colour M muzzle colour K 
d no. 110 2 no. 500 
muzzle colour K muzzle colour k 
9-calf no. 20, born °/s 1916 
muzzle colour M 


2 no. 740 2 no. 733 
muzzle colour K muzzle colour K 


Jd no. 110 2 no. 570 f no. 109 2 no. 509 
muzzle colour K muzzlecolour M muzzle colour P muzzle colour h 
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That M is able to originate from K XK may be due to the cit- 
cumstance that K in one or both of the parents is caused by a yellow 
pigment factor (or an inhibiting factor). It is also a question if the 
mixed muzzle always belongs to the variation series of the pigmented 
muzzle. A mixed muzzle constituted for instance GgPPP;P; might 
originate if the yellow pigment did not cover the dark one. However, 
the mixed muzzle has probably as a rule the constitution ggPppipi or 
ggppP:p1. It may also be due to incomplete dominance involving 
another factorial combination within the dark pigmented series. The 
following genealogical table shows such a case. 


f-calf no. 51, born 7°/10 1916 
muzzle colour P 











g no. 826 * Ono. 746 
muzzle colour M muzzle colour K 
Jf no. 110 2 no. 642 Jd no. 98 2 no. 616 


muzzle colour kK muzzlecolour P muzzle colour M muzzle colour P 


No. 51 should belong to one of the genotypes ggPPP;P1, ggPPP;p,, 
ggPpP;P;, ggPpPipi, ggPPpipi or ggppP:P: according to my hypo- 
thesis, but this would have been impossible, if no. 826 had the con- 
stitution ggPppipi or ggppPip; because of the fact that no. 746 from 
the cross MX P must have the constitution ggpppi1j1._ Provided that 
the mixed muzzle of bull no. 826 or bull no. 98 do not originate 
from the incomplete covering of the yellow pigment, the constitution 
of bull no. 826 is probably identical with one of the genotypes of 
the P-animals just stated. 

The mixed muzzles in the following genealogical table may have 
the constitution ggppPip; or ggPppipi as the flesh coloured muzzle 
of no. 892 may belong to the colour type produced by the yellow 
pigment factor. 


d-calf, born °/9 1917 
muzzle colour P 











J no. 892 2 no. 786 
muzzle colour K muzzle colour M 
dno. 110 2 no. 511 dg no. 100 Q no. 544 


muzzle colour K muzzle colour kK muzzle colour P muzzle colour K 


The examination of the descendants from the P-bulls nos. 110 
and 117 strengthens the belief that sometimes mixed muzzles appear 
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in cases of incomplete epistacy. These bulls are probably homozygotes 
as regards the P-colour, as only P-coloured muzzles appear in crosses 
with P-cows. However, no K-calves would appear in this case in 
crosses between these bulls and M-cows constituted ggppPip; or 
ggPppip1.. The bulls in question must then be heterozygotes, or the 
genotypic constitution of the M-cows must be another, for instance 
GgPPP;P;. The same is true of the cross P-bull X K-cow. -No 
K-calves would appear if K-cows from P X P-animals were crossed 
with a homozygote P-bull. However, not one of the cows nos. 747, 
805, 807, 808, 821 and 868 descends from P X P-animals. They may 
then have given K-calves with a homozygote P-bull. The descent of 
the K-cows crossed with the P-bull no. 100 is not known with regard 
to the colour of the muzzle. 

It is shown in table I that out of 317 calves 53 got mixed and 
13 flesh coloured muzzles, while the parents had wholly pigmented 
ones. The parents of the 66 calves are heterozygotes. The ¢-parents 
must have the constitution ggPpPip:i according to the tables given. The 
?-parents of the K-calves also belong to this genotype, while the 
Q-parents of the M-calves, with the exception of those giving rise to 
K-calves as well as M-calves (see table XIII), may belong to either of 
the following genotypes: ggppPiP:, ggPPpip1, ggPPPip:. ggPpP:P; 
and ggPpP:p:. However, ist appears probable that also the °-parents 
of the M-calves belong to the genotype ggPpPipi as the numerical 
relation 53 mixed : 13 flesh coloured entirely corresponds to the rela- 
tion 4 mixed: 1 flesh coloured to be expected in the cross ggPpPip 
X ggPpP:p1 according to the following scheme: 


SS 


gPP, | ggPPP,P, | ggPPP,p, | ggPpP,P, | 99PpP,.p, | 
| Dark | Dark | Dark | Dark | 

gPp, | ggPPP,p, | ggPPp,p, | ggPpPyp, | ggPpp.p, | 
| Dark | Dark | Dark Mixed 


ggPpP.P, | ggPpP.p, | ggppP,P, | g9PPL,P, 
Dark | Dark | Dark | Mixed 


gPp, PP, PP 


gpP, | 


gpp, | 99PPP.p, | 99Ppp.P, | g9PPP:Py | G9PPP?P, 
| Dark Mixed | Mixed | Flesh col. 





If crosses had been made between P-animals belonging ex- 
clusively to the genotype ggPpP:pi, the number of wholly pigmented 
calves would have been 11 times greater than the number of flesh 
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coloured ones, or about 143. However, the number of the P-calves 
amounts to 251. This is due to the fact that the bulls nos. 100 and 
117 gave only P-calves. Moreover, it appears very probable that 45 
P-cows are homozygotes at least with regard to one intensity factor. 
This assumption is strengthened by data on the inheritance of muzzle 
colour in P-cows listed in table XIII. i 

The results of the crosses between P-bulls and M-cows, and 
between M-bulls and P-cows give also support to the view that the 
M-animals as a rule belong to the genotypes ggppP;:pi or ggPpp:;p1- 
This point is illustrated in the following scheme. 


ggPPP\P, X ggpPPyp, 





gPP, gPp, gpP, OPP, 
i ae ia A 7 lies aca a eS laa ie iat ere | 
9PP, | ggPpP,P, | ggPpPyp, | ggppP,P, | goPPPyp, | 
Dark Dark | Dark | = Mixed 
SN SS ee ee eee. a=: | 
yep, 9gPPP.p, | 9gPpp,p, | 99PPPrP, | JOPPPsP, | 
| | 


Dark | Mixed | Mixed Flesh col. 


4P:3M:1K 


My material has given the following results : 123 P:93 M:32 K. 
These numbers show a very good correspondence with the numbers 
just given. More so when it is remembered that a few of the M-animals 
may have a genotypical constitution differing from the one assumed 
in the above. 


Provided that M belongs to the genotypes ggPppipi1 or ggppPip1 , 
the cross MXM would give 1 P:2 M:1 K. In my material of 


M-animals the numbers are: 17 P:22 M:18 K. The number of 
M-calves is too small. .I have mentioned already that some of the 
- M-cows probably have another constitution than the ones just mentio- 
ned, and this may be the cause of the deficient number of M-calves. 
The number of the individuals has also been too small. 

Also the results of the crosses PX K, MX K, K X P, K XM and 
K XK _ give support to the working hypothesis here adopted, which 
warrants its use in future experiments. 

As to the possibilities of a genetical analysis of a cattle breed 
interbred at random, it should be said, that the great difficulties to 
overcome were realized already before the starting of the work. It 
was undertaken in order to gain starting-points for future experiments. 


The result of my study shows, however, that the inheritance of the’ 


g no. 
muzi 
color 
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muzzle colour is more complicated than is generally believed. ‘That 
it follows the Mendelian law of segregation seems certain. GOWEN’s 
view that the pigmented muzzle is dominant to the non-pigmented 
one in the Holstein—Friesian breed may be correct, provided that this 
breed represents pure bred animals with regard to the black pigment. 
Although not completed a study of the inheritance of the pigment in 
Swedish black and whites closely related to the breed just mentioned 
has shown it to be as complicated as in the breed of Stjernsund. 

Although already known the result of my investigation shows 
clearly that the value of the genealogical tables in breeding work may 
be doubtful. A good animal may be produced in spite of poor descent. 
A seemingly beautiful genealogical table, on the other hand, does not 
guarantee a good offspring. The following example may illustrate 
this point. 

Q-calf no. 125, born ''/3 1918. 
muzzle colour P 


d no. 118 2 no. 680 
muzzle colour P muzzle colour P 


dg no. 114 Q no. 642 dno. 109 Q no. 518 
muzzle muzzle muzzle muzzle 











colour M colour P colour P colour M 
gno.110. Qno.500 § 98 Qno.416 no. 98 Qno.116 gno.98 2 408 
muzzle muzzle muzzle muzzle muzzle muzzle muzzle muzzle 
colour colour colour colour colour colour colour colour 

K K M P M P M ? 
gno. 95 @Qno. 440 
muzzle muzzle 











colour ? colour M 


No. 118 does not have any brothers and sisters, but three half- 
brothers and sisters fallen from no. 642 have all M-colour. 

No. 680 has a sister with P-colour and five half-brothers and 
sisters fallen from no. 518, two with P-colour and three with K-colour. 

No. 114 has-a sister with P-colour. 

No. 642 has four brothers and sisters, two with P-colour and 
two with M-colour, and one half-brother fallen from no. 416 with 
M-colour. 

No. 109 is a brother of No. 642. 

No. 518 has a sister with M-colour. 
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No. 110 has six half-brothers and sisters fallen from no: 440, one 
with P-colour, four M-colour, and one K-colour. 

No. 500 has a half-sister from the mother’s side with K-colour. 

No. 416 has a half-sister from the mother’s side with K-colour. 

The genealogical table is thus seen to be very heterogeneous. 
This explains why the ?-calf no. 125 got a brother, no. 181 (April 2, 
1919), with M-colour, although both parents had the P-colour. It 
is possible that no. 125 is a homozygote as regards the muzzle colour 
and, therefore, a good breeding animal. If the P-coloured muzzle is 
to be bred pure, only such animals should be selected the genealogical 
tables of which include animals with the most pigmented muzzles. 

If the K-coloured muzzle is wanted, animals whose parents have 
had the P-muzzle should be selected. The following scheme shows 
such a case. 

d-calf, born *4/: 1918 
muzzle colour k 
6 no. 116 ~ Ono. 760 
muzzle colour P muzzle colour P 


dno. 100 2 no. 515 d no. 100 Q no. 512 
muzzle colour P muzzle colour K muzzle colour P muzzle colour P 











This ¢-calf is a homozygote with regard to the muzzle colour, 
while the calf in the following genealogical table may be a heterozy- 
gote. , 

J-calf, born *°/3; 1915 
muzzle colour K 
g no. 110 Q no. 511 
muzzle colour K muzzle colour K 





The present study has also shown that: the inheritance of the 
muzzle colour in Swedish red and whites is not to be regarded as 
sex linked. , 

Zorn (4) and other investigators are of the opinion that also 
climate, food, age etc. are factors in the development of the pigment. 
Such modifications, however, do not seem to be of any importance 
with regard to the inheritance of the muzzle colour in the Stjern- 
sund breed. 
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TABLE XIII. 


The inheritance of the muzzle colour in the P-cows mentioned in tables II 
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